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Die ältesten Untersuchungen über die Entwicklung des Zentralnervensystems 
der Insekten stammen aus der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts (NEWPORT, 1832, 
1834). Naturgemäss wurden zunächst die grobanatomischen Veränderungen 
verfolgt (WEISMANN, 1864; MICHELS, 1880; VIALLANES 1882, u. a.). Später spezia- 
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lisierte sich die Forschung. Auf dem Gebiet der Embryologie stammen die ersten 
Arbeiten von WHEELER (1891, 1893). Diese Aufgabe führten STRINDBERG (1913, 
u.a. an Formica und Camponotus), BADEN (1936) und TIEGS & MURRAY (1938) 
weiter. Neuere Publikationen erschienen von ULLMANN (1967), SPRINGER (1967) 
und MALZACHER (1968). So kann man sich zur Zeit über die Grundzüge der 
frühen Neurogenese schon ein recht gutes Bild machen. Gewisse Fragen sind 
jedoch immer noch ungelöst. Dazu gehört z. B. die Entstehungsweise der Nerven- 
und Gliazellen sowie der zellulären Ganglienhülle. 

Der grössere Anteil der Neurogenese-Arbeiten bezieht sich auf die Post- 
embryonalentwicklung (BAUER, 1904; SANCHEZ, 1923; BOTT, 1928; UMBACH, 1934; 
STEOPOE & DORNESCO, 1935; SCHRADER, 1938; PAnov, 1963; NORDLANDER 
& EDWARDS, 1968, 1970, u.a.). Die meisten Autoren beschränkten sich auf 
das Studium des Oberschlundganglions. Speziell das Bauchmark untersuchten 
Pipa & WOOLEVER (1964), ASHHURST & RICHARDS (1964a), HEYwooD (1965), 
ULLMANN (1967) sowie GYMER & EDWARDS (1967). In diesen durchwegs neueren 
Arbeiten liegt das Hauptgewicht meist auf den zellulären Veränderungen. 
Besonders die Herkunft der während der Metamorphose neugebildeten Nerven- 
und Gliazellen, das Schicksal der alternden Neuroblasten und das Auftreten 
von degenerativen Strukturen erregte das Interesse der Forscher. 

Neben den bisher aufgeführten Publikationen, die alle von Entwicklungs- 
vorgängen handeln, existiert eine ganze Reihe von Darstellungen der imaginalen 
Struktur. Leider wurde die Neurogenese bis jetzt immer nur ausschnittsweise 
betrachtet. Angesichts dessen erwies es sich als nützlich, diese Lücke zu schliessen 
und einmal die gesamte Entwicklung eines Teils des Zentralnervensystems an 
der gleichen Art zu verfolgen. Die erste Hälfte der vorliegenden Arbeit umfasst 
lichtmikroskopische Befunde. Es sollen hier die anatomischen Veränderungen 
während der Metamorphose beschrieben, sowie ein Beitrag zur Klärung histo- 
logischer Probleme geleistet werden. Im zweiten Teil wurden einige Probleme 
im Zusammenhang mit der Konnektivverkürzung elektronenmikroskopisch 
untersucht. 

Diese Publikation entstand unter der Leitung von Herrn Prof. Dr. H. Nüesch. 
Für seine Anregungen und wertvolle Hilfe möchte ich meinem verehrten Lehrer 
an dieser Stelle herzlich danken. Besonderen Dank schulde ich auch Herrn 
Prof. Dr. R. Geigy, der die Durchführung der elektronenoptischen Untersuchun- 
gen am Schweizerischen Tropeninstitut ermöglichte. Mein Dank gilt überdies 
Herrn Dr. H. Hecker, dem Leiter der dortigen Elektronenmikroskopiestation, 


| für seine ständige Anleitung in technischen Belangen, sowie Herrn Dr. H Kutter 


(Männedorf), der mich freundlicherweise mit der Zuchtmethode für Ameisen 


vertraut machte. 


974 REINHARD STOCKER 


2. MATERIAL UND METHODEN 
a. Zuchtmethode 


Als Untersuchungstier diente die Ameise Myrmica laevinodis Nyl. aus der 
Umgebung Basels. Die Zuchtmethode basierte auf Angaben von KUTTER (pers. 
Mitteilung). 

Neben den traditionellen Ameisennestern aus Gips (vgl. BERNARD, 1968), 
der in seinen Poren viel Wasser zu halten vermag und dadurch eine hohe Luft- 
feuchtigkeit garantiert, verwendete ich auch Nestblöcke aus gebranntem Ton. 
Sie besitzen neben der genannten Eigenschaft den Vorteil, dass sie von den 


Tieren nicht ausgehöhlt werden können. Für die Befeuchtung muss hier allerdings ; 
destilliertes Wasser verwendet werden; andernfalls verstopfen Kalkablagerungen 
allmählich die Poren. Um die Wartung zu vereinfachen, lässt sich der Tonblock 
durch einen PVC-Schlauch mit einem Wasserbehälter verbinden; Niveau- | 


MP Lis a 





unterschied und Saugkraft des porösen Materials sorgen für eine regelmässige . 


Befeuchtung. 

Um die Schimmelbildung im Nest zu verhindern, sollte den Ameisen ein 
trockener Auslauf zur Verfügung stehen, wo sie mit Futter und Trinkwasser 
versorgt werden. Diesen Zweck erfüllen zB rechteckige Kunststoffschalen 
(30 x 40 x 10 cm), in welche die Nestblöcke gestellt werden. Ein Plexiglasstreifen 
von ca. 2 cm Breite — innen am obern Rand der Schale eingefügt — verhindert, 
dass die Tiere entweichen, wenn er an seiner Unterseite mit Paraffinöl bestrichen 
wird. 

Myrmica-Arten sind hauptsächlich carnivor, nehmen aber auch Kohle- 
hydrate auf (Blattlauszucker; BERNARD, 1968). Als möglichst vielseitige Grund- 


nahrung verwendete ich ein Mischfutter folgender Zusammensetzung: Katzen- | 


futter (aus Biichsen; 100 g), Bienenhonig (50 g), 1 Ei; dazu einige Tropfen Vitamin- 
lösung. Dieses Gemisch kann tiefgekühlt aufbewahrt werden. Als zusätzliches 
Lebendfutter dienten flügellose Drosophila-Fliegen. Es empfiehlt sich auch, die 
Nahrung gelegentlich mit Früchten u. a. zu vervollständigen. 

Das Trinkwassergefäss sollte nicht zu leicht zugänglich sein, da die Tiere 
ihre Abfälle mit Vorliebe an feuchten Stellen ablagern. Man stellt deshalb das 
Gefäss beispielsweise in einen Becher. Als Wasserbehälter eignet sich am besten 
ein Glaszylinder, dessen Öffnung nach unten gerichtet ist, was ein ständiges 
Nachfliessen garantiert. 


b. Präparationstechnik für die Lichtmikroskopie 


Brauchbare Resultate erzielte ich einzig mit dem Fixierungsgemisch nach 
Carnoy, das ein gutes Penetrationsvermögen zeigt. Dennoch mussten die Tiere 
an verschiedenen Stellen eröffnet werden, um eine gute Durchdringung zu gewähr- 
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leisten. Die Fixierungsdauer betrug je nach Objektgrösse 10 bis 20 Minuten. 
Die 4 bis 6u dicken Paraffinschnitte wurden mit Eisenhämatoxylin (Heidenhain), 
Hämatoxylin (Delafield)-Pikroindigokarmin, Prenant, Azan und Hämalaun- 
Benzopurpurin gefärbt. Die besten Resultate erhielt ich mit den Methoden von 
Delafield und Prenant. Für die Zeichnungen verwendete ich den Zeichentubus 
der Fa. Wild. 


c. Präparationstechnik für die Elektronenmikroskopie 


Die besten Ergebnisse für die Elektronenmikroskopie ergab die kombinierte 
Glutaraldehyd-OsO,-Methode (5% bzw. 2%) (vgl. HECKER, DIEHL & AESCHLI- 
MANN, 1969). Entwässert wurde in Aceton, eingebettet in Epikote 812 (LUFT, 1961). 

Die Gewebeerhaltung ist nicht nur von der Fixierung oder Einbettung 
abhängig, sondern ebensosehr von der Sorgfalt der Präparation. Auf mechanische 


Beschädigungen reagieren gerade die weichen, wasserhaltigen Larval- bzw. 
_ Pupalgewebe besonders stark. Deshalb wurde nicht das Bauchmark freipräpariert, 


sondern die Thoraxsegmente als Ganzes fixiert. Als Instrumente dienten fein 


. zugeschliffene Uhrmacherpinzetten und Insektennadeln. Zum Schneiden eigneten 


sich am besten Rasierklingenstückchen, die in Nadelhalter eingespannt wurden. 
Die Tiere wurden mit CO, anaesthetisiert und anschliessend direkt in der Glutaral- 
dehydlösung präpariert, die zur Schonung des Gewebes gekühlt wurde. Dazu 
diente eine allseitig von wärmeisolierendem Styropor umschlossene Petrischale. 


Die Oberseite erhielt eine bis auf den Glasdeckel reichende Aussparung, die 









— mit schwarzem Ceresin ausgegossen — als Präparationsgefäss diente. Mittels 
Trockeneis in der Petrischale hielt sich die Temperatur der Lösung auch bei 
starker Beleuchtung auf etwa 10°C. Die in Glutaraldehyd vorfixierten Gewebe- 
stückchen konnten in der Auswaschflüssigkeit ohne Schädigung weiter eröffnet 
werden. Diese Massnahme erwies sich als notwendig für eine gute Durchdringung 
mit dem Einbettungsmittel. 

Die Dünnschnitte wurden mit einem Reichert OMU,- bzw. LKB 300- 
Ultramikrotom mit Glasmessern hergestellt und anschliessend auf Objektträger- 
netzchen mit kohlebedampftem Kollodiumfilm (Parlodion) aufgefangen. Semi- 


| dünnschnitte (lu) dienten als Kontrolle im Phasenkontrastmikroskop. Als 


Kontrastmittel kamen Uranylazetat (“Block staining”: 1,5%) und Bleizitrat 


| (REYNOLDs, 1963) zur Anwendung. Geeignete Dünnschnitte wurden im Elek- 
| tronenmikroskop (Zeiss EM 9) bei 1500- bis 40 000-facher Primärvergrösserung 
untersucht. Als Filmmaterial diente Agfa Scientia 23 D 56. 


3. AUSSERE MORPHOLOGIE DER ENTWICKLUNGSSTADIEN 


Die Schilderung der äusserlichen Veränderungen bildet die Grundlage für 
die Einteilung in aufeinanderfolgende Entwicklungsabschnitte. Da sich die 
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vorliegenden Untersuchungen mit Myrmica-Arbeiterinnen befassen, beschränke 
ich mich im folgenden auf die äussere Morphologie dieser Kaste. Der Einfachheit 
halber werden alle Entwicklungsabschnitte als “Stadien” beszeichnet, unabhängig 
davon, ob sie mit Häutungsstadien u. ä. zusammenfallen oder nicht. Vom Beginn 
der Metamorphose an sind es durchwegs Tagesschritte, in der jungen Larve 
hingegen grössere Zeiträume. Die von NITSCHMANN (1959) aufgestellte Datierungs- 
tabelle konnte ich nicht verwenden, da die Unterteilung für meine Zwecke zu 
wenig fein war. 

Die Embryonalphase dauert bei Myrmica rubra nach JANET (1904) durch- 
schnittiich 23 bis 24 Tage. Meine Beobachtungen an Myrmica laevinodis, die : 
heute von Myrmica rubra als eigene Art abgetrennt wird, stimmen genau damit — 
überein, wenn als Entwicklungstemperatur 26° C angenommen wird. Die Eier | 
sind wie bei den meisten Insekten ellipsoidal, wobei die Längsachse etwas gebogen 
ist. Zu Beginn der Embryonalphase sind sie gänzlich weiss, ohne Granulationen. 
Es ist dies die Blastodermperiode. Später haben sie oft ein körniges Aussehen. 
Der Embryo hat sich nun auf einen ventralen Bezirk zurückgezogen. Diese 
Veränderungen sind alles, was äusserlich von der Entwicklung erkennbar ist. 
Eine Einteilung in Tagesstadien nach morphologischen Gesichtspunkten ist 
unmöglich, aber für die vorgesehenen Untersuchungen auch nicht erforderlich. 

Die Dauer der Larvalphase und die Anzahl der Häutungen war bei Ameisen 
seit jeher unklar. JANET (1904) gibt für Myrmica ganz unterschiedliche Entwick- 
lungszeiten an. In seinen Experimenten fand er Differenzen von fast 60%. Diese 
Angaben kann ich vollauf bestätigen. In eigenen Versuchen gab ich einige frisch- 
geschlüpfte Junglarven einer bestimmten Anzahl Arbeiterinnen zur Aufzucht. 
Schon nach wenigen Tagen waren deutliche Grössenunterschiede unter den 
Larven zu verzeichnen. Diese Divergenzen sind eindeutig auf ungleiche Fütterung 
seitens der Arbeiterinnen zurückzuführen. Über die Anzahl der Häutungen 
existieren in der Literatur nur wenige und zum Teil widersprechende Hinweise. 
BERNARD (1968) erwähnt fünf Larvalhäutungen für die meisten Ameisenarten. 
Allerdings sei die genaue Zahl schwierig festzustellen, da die Larven die Häute 
oft in der Nacht auffressen. BRIAN (1954, 1955) spricht von drei Larvenstadien 
bei Myrmica rubra, ohne jedoch näher darauf einzugehen. Meine eigenen Beobach- 
tungen zeigten, dass die Häutungen jedenfalls sehr unscheinbar sind. In meinen 
Schnittpräparaten konnte ich in den verschiedensten Altersstufen keinerlei 
Anzeichen einer bevorstehenden oder momentanen Häutung feststellen. Die 
sichtbaren histologischen Veränderungen beschränken sich auf eine allmähliche 
Dickenzunahme der Kutikula. So misst man kurz nach der Embryonalhäutung 
etwa 4 bis 5u, in der älteren Larve durchschnittlich das Doppelte. Die Endo- 
kutikula wächst dabei stärker heran. Endgültig beantworten liesse sich die Frage 
nach den Häutungen erst mit weiteren, detaillierteren Untersuchungen. 

Auch bei den Larven existieren bis zum Beginn der Metamorphose keine 
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äusserlichen Merkmale, die für eine Datierung verwertbar wären. Aus den obener- 
wähnten Gründen können auch die Entwicklungszeiten nicht verwendet werden. 
Das allein brauchbare Kriterium ist die Körpergrösse. Eine Gegenüberstellung 
von Spätlarven desselben Entwickungszustandes (siehe unten) manifestiert jedoch 
gewisse individuelle Grössendifferenzen. Derartige Unterschiede existieren 
unzweifelhaft auch in jüngeren Larven. Deshalb verwendete ich bewusst nur 
eine summarische Einteilung. Dies durfte ich umsomehr, als die histologischen 
Veränderungen während dieser Periode nur unbedeutend sind. Die fünf Stadien- 
bezeichnungen L1, L14, L2, L24 und L3 beziehen sich auf die durchschnittliche 
Länge der Individuen in mm. In diesen Larvenstadien sind noch keine erkenn- 
baren Unterschiede zwischen zukünftigen Königinnen und Arbeiterinnen fest- 
zustellen. Die Entwicklung der Gonaden fängt bei den Geschlechtstieren erst 
beim Einsetzen der Metamorphose an. Aufgrund von Untersuchungen an Vor- 
puppen kann man schliessen, dass sich das Zentralnervensystem der beiden 
Kasten während der Larvalphase nicht verschieden entwickelt. Es ist deshalb 
nicht nötig. Arbeiterinnen- von Königinnenbrut zu sondern. 

Vier Tage vor der Defäkation treten äusserlich erkennbare Veränderungen 
auf. Eine genaue Datierung ist von diesem Tag an möglich. Er markiert den 
Beginn der Metamorphose. Die Larven stellen das Fressen ein; Gewicht und 
Länge bleiben von nun an konstant (deshalb L3 !). Die Brut entwickelt sich jetzt 
auch viel regelmässiger, d. h. die individuellen Unterschiede sind auf das für 
Insekten normale Mass zurückgedrängt. Dies wird verständlich, da die Tiere 
nicht mehr gefüttert werden. Mit oder ohne Ammen dauert die weitere Ent- 


_ wicklung bis zur Imago 22 Tage (bei 26°C und einer relativen Luftfeuchtigkeit 
von ca. 80%). 


Zunächst dienen die Veränderungen an den Imaginalscheiben der Beine als 
Merkmal. Geschlechtstiere lassen sich nun aufgrund ihrer Flügelanlagen aus- 
sondern. Diese Kriterien verwendete auch BRIAN in seinen umfangreichen . 
Arbeiten über die Kastendetermination (1954, 1955). Ich übernehme hier seine 
Bezeichnungen in etwas vereinfachter Form. Bei den oben angegebenen Aussen- 
bedingungen lassen sich an der 3mm-Larve (L3) kurz vor der Verpuppung 
folgende Veränderungen feststellen (Suffix: Stadien nach BRIAN): 


1. Tag: Stadium L3,,,: Die Hinterbeine zeigen Anfänge einer Unterteilung. 


2. Tag: Stadium L3,,,: Die Tibiotarsen der Hinterbeine sind deutlich vom 
Femur abgesetzt; innerhalb der Tibiotarsen bahnt sich 
eine zweite Einschnürung an. 


| 3, Tag: Stadium L3,: Die zweite Unterteilung der Hinterbeine ist vollständig. 


| 4. Tag: Stadium L3,,: “turning-elongation”: der Beinansatz dreht sich von 
der Mediane weg, dann zurück, wodurch er neben die 
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Beinspitze zu liegen kommt; der Tarsus gliedert sich; 
alle Extremitätenabschnitte beginnen sich zu verlängern. 


Auf das Stadium L3,, folgt die Defäkation. Die während der Larvalzeit 
im Mitteldarm gespeicherten Exkremente werden in einem Kotsack ausgestossen. 
Damit ersstehen aus den dunkel durchscheinenden Larven helle Vorpuppen. 
Nun wird die äussere Form der Imagines in groben Zügen festgelegt. Unter den 
oben erwähnten Bedingungen beträgt die Vorpuppenzeit bei den Arbeiterinnen 
vier Tage. Dann wird die dicke Larvalkutikula abgestreift. Die jungen Puppen 
unterscheiden sich in ihrer Form nur noch wenig von den Imagines. Ihre Ober- 
fläche ist hingegen noch weiss und weich. Die pupale Kutikula ist mit 5u erheblich 
dünner als die larvale. Schon nach drei Tagen beginnt sie sich überall von der 
Epidermis zu lösen und vom 6. Puppentag an bildet sich der endgültige Körper- 
abschluss, die imaginale Kutikula. Diese gewinnt zusehends an Festigkeit und 
Dicke, während die Puppenhaut immer unscheinbarer wird, wobei sich gleich- 
zeitig der Abstand zwischen den beiden Deckschichten vergrössert. Zunächst 
erhalten die Komplexaugen Pigmenteinlagerungen, dann sukzessive die gesamte 
Kutikula. Die Arbeiterinnen schlüpfen nach 14 Tagen. 

Als Merkmale für die Altersbestimmung dienten bei Vorpuppen die weitere 
Entwicklung der Beine, bei Puppen zunächst die Pigmentierung der Komplex- 
augen, später die Sklerotisierung der Kopfkapsel. Die Tagesetappen können 
folgendermassen beschrieben werden (Entwicklung bei 26°C und 80% rF): 


Stadium V,: Defäkation; Kotsack ausgestossen. 


Stadium V,: Alle Beinglieder werden stark verlängert. 


Stadium V3: Das erste Tarsenglied beginnt im distalen Bereich gegen caudal 
einzuknicken. 


Stadium V,: Die Knickung ist vollständig; die Epidermis der Tarsalia wird durch — 


das Wachstum faltig zusammengestaucht. 


Stadium P;: Die Larvenkutikula ist abgestreift; jedes Ommatidium längs des 
Augenhinterrandes besitzt einen Pigmentfleck in Form eines kleinen 
Ringes. 


Stadium P,: Nur wenige neue Ommatidien sind pigmentiert; die neue Kutikula 


ist an den Femur-Tibiagelenken sowie an den Tarsenenden schwach 
sklerotisiert. 


Stadium P}: Drei Viertel der Augenfläche (vom Hinterrand gerechnet) wird von 
pigmentierten Ommatidien eingenommen. 


Stadium P,: Alle Ommatidien sind pigmentiert; am Augenvorderrand sind die 
Flecken jedoch noch kleiner. 
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Stadium P;: Der Pigmentfleck ist in allen Ommatidien gleich gross ; die Zwischen- 
räume sind breiter als die Ommatidien und völlig pigmentfrei. 


Stadium P,: Die hellen Zwischenräume verkleinern sich; dunkle und helle 
Punkte sind annähernd gleich gross. 


Stadium P,: Die hellen Zwischenräume sind deutlich kleiner als die Ommatidien- 
flecke. 


Stadium P,: Im Augenzentrum verschwinden die hellen Zwischenräume. 


Stadium P,: Nur an der Peripherie der Komplexaugen sind einige hellere Stellen 
übriggeblieben. 


Stadium Ba An der Kaukante und Innenkante der Mandibeln erscheint eine 
feine, braunrote Linie, eine Chitinverstärkung. 


Stadium P,,: Die Verfärbung greift auch auf die Mandibelzähne über. 


Stadium P,,: Die Mandibelzähne sind dunkel auspigmentiert; viele Skelett-teile 
| sind an ihren Kanten stärker sklerotisiert (z. B. der Clypeus- 
Vorderrand), während die übrige Körperoberfläche noch weiss ist. 


_ Stadium P,,: Die Sklerotisierung der Kutikula hat schwach zugenommen. 


Stadium P,,: Die runzelartigen Oberflächenstrukturen auf Stirn und Scheitel 
manifestieren sich bei seitlicher Ansicht des Kopfs als dicke, 
schwarze Linien. 


Einen Tag später erfolgt die Imaginalhäutung. Zur vollständigen Aushärtung 
und Pigmentierung sind jedoch noch einige Stunden nötig. 
| Die Stadienbestimmung sollte an frischen Individuen vorgenommen werden. 
Längeres Lagern in Alkohol hat zur Folge, dass die Pigmentierung der Ommati- 


dien undeutlich wird. 








4, EMBRYOGENESE DER GANGLIENKETTE 


Das Zentralnervensystem von Myrmica entstammt wie bei allen Insekten 
dem äusseren Keimblatt, dem Ektoderm. In einem mittleren Eistadium ist diese 
Schicht im prospektiven Thoraxbereich zwei bis drei Zellagen dick (Abb. 1). 
| Darunter liegt das Mesoderm, welches bei Ameisen mit dem definitiven Entoderm 
‚zusammen aus dem unteren Blatt entsteht (STRINDBERG, 1913). Das Mesoderm 
‘ist speziell im zukiinftigen Kopfgebiet stark entwickelt, wahrend caudal Ekto- 
und Entoderm direkt aneinander stossen. 

Die Ektodermzellen sind zu diesem Zeitpunkt noch morphologisch einheit- 
lich (Abb. 5A). Ihre Kerne sind oval, gelegentlich auch abgeflacht, wenn sie eng 
‚beieinander liegen. Der Hauptdurchmesser beträgt etwa 8u. Das Chromatin 
haftet meist an der Kernmembran, weshalb das Zentrum fast immer völlig 
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transparent ist. Die Nukleoli sind steis sehr prägnant. Das ziemlich dichte Cyto- 
plasma besitzt eine weite Ausdehnung. Die Ektodermzellen befinden sich in 
ständiger Teilung. Die Ebene dieser Mitosen liegt wie bei Carausius (MALZACHER, 
1968) immer senkrecht zur Keimesoberfläche (Man darf allerdings den Masstab 
nicht zu streng anlegen). Der Embryo wächst dadurch in erster Linie in lateraler 
Richtung. Aber auch die Mehrschichtigkeit des äusseren Blattes beruht darauf, 
indem neugebildete Zellen aus Raummangel passiv ins Innere verdrängt werden 
(vgl. auch MALZACHER). Hin und wieder werden Tochterzellen auch direkt gegen 
innen abgeschnürt. | 
Etwas später lassen sich zwei Zelltypen im Ektoderm unterscheiden (Abb. 2, . 
5B). Der eine weicht praktisch nicht von den oben beschriebenen Zellen ab; 
es sind dies die Neuroblasten, die Vorläufer der Nerven- und Gliazellen. Aus ` 
den primären Ektodermelementen entsteht aber noch ein weiterer Typ. Seine 
kerne messen nur etwa 5u und zeichnen sich durch eine gleichmässige Verteilung 
des Chromatins aus. Gleichzeitig gliedert sich das Ektoderm auf: die Mediane 
wird von einem im Querschnitt dreieckigen Gewebe eingenommen, dessen eine 
Spitze noch mit der Keimesoberfläche Berührung hat. Es handelt sich hierbei 
um den Mittelstrang. Er enthält Gruppen von Neuroblasten, welche median : 
zwischen den zukünftigen Ganglien, d.h. intersegmental angeordnet sind. Die 
übrigen, segmentalen Bezirke enthalten den zweiten, kleinkernigen Zelltyp. Der 
Mittelstrang wird links und rechts von den beiden Seitensträngen begleitet. Diese 
machen den Hauptteil des bisher einheitlichen Ektoderms aus. Sie bestehen 
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ABB. 1. 


Querschnitt durch die Ventralregion eines Embryos mittleren Alters. Die Sonderung der Keim- > 

blätter ist bereits vollzogen. Das Ektoderm wächst durch äquale Mitosen, deren Teilungsebenen | 

senkrecht zur Keimesoberfläche liegen, hauptsächlich in lateraler Richtung aus. Seine Zellen 
sind noch morphologisch einheitlich. 


Da Darminhalt Ent Entoderm 
dé degenerierende extra- Mes Mesoderm 
embryonale Zellen Sr Serosa 


Ekt Ektoderm 


App 2. 


Querschnitt durch die Ventralregion eines älteren Embryos (intersegmentaler Bereich). Das“ 
Ektoderm gliedert sich in den Mittelstrang und die beiden Seitenstränge. Neben den bereits | 
bestehenden grosskernigen Zellen, den zukünftigen Neuroblasten, entsteht — vor allem lateral 
der Seitenstränge — ein weiterer Zelltyp mit kleinen, chromatinreichen Kernen. Es handelt sich - 
hierbei um Dermatogenmaterial. À 


Dz  Dermatogenzellen Mst Mittelstrang d 
Ekt Ektoderm Nbl Neuroblasten 
Ent Entoderm Sst Seitenstrang 


Mes Mesoderm 


ENTWICKLUNG DER GANGLIENKETTE BEI MYRMICA 981 















ER a 
JA RE 
en 


ete: gi om gp VE 
NGS AE 


S =; 


982 REINHARD STOCKER 


hauptsächlich aus Neuroblasten mit einem sehr dichten Cytoplasma. In der 
Längsachse des Embryos sind sie gleichmässig verteilt; man kann keine Ballungs- 
zentren feststellen. Gegen lateral werden sie bald von den kleinkernigen Zellen 
abgelöst. Letztere sind ab und zu auch zwischen die Neuroblasten eingestreut. 
Zu diesem Zeitpunkt darf man noch nicht von einem rein nervösen Gewebe 
sprechen, da es gleichzeitig den Körperabschluss bildet. Dennoch beginnen sich 
die Neuroblasten bereits zu teilen (Abb. 3). Dies tun sie, ohne sich weiter zu 
differenzieren. Sie ordnen sich auch nicht zu neurogenen Gruppen an wie im 
Falle von Carausius (MALZACHER). Die Mitosen sind typisch inäqual; die ent- 
stehenden Zellen sind verschieden gross, wobei die grössere weiterhin Neuroblast 
bleibt. Die Abschnürung der kleineren Tochterzelle erfolgt bevorzugt in dorsaler — 
Richtung. Höchstens aus räumlichen Gründen kann die Teilungsebene etwas | 
variieren. 

Die Tochterzellen sind noch nicht die Endprodukte der Neurogenese. Sie 
entsprechen den Ganglienmutterzellen von SCHRADER (1938). Erst durch eine 
weitere, diesmal äquale Mitose entstehen die Ganglienzellen. Aus ihnen differen- 
zieren sich einerseits die Nervenzellen oder Neurone und anderseits die Hüll- 
oder Gliazellen. Die Ebene dieser zweiten Teilung ist variabler, steht jedoch meist | 
im rechten Winkel zur vorhergehenden. Die kleinen Richtungsunterschiede 
haben auch hier wieder räumliche Ursachen. Aus dem gleichen Grund findet 
man die von vielen Autoren (STRINDBERG, 1913; ULLMANN, 1967; SPRINGER, 1967; 
MALZACHER, 1968, u.a.) beschriebenen Kernreihen nur ausnahmsweise. Diese 
typische Anordnung besteht aus dem ganz ventral befindlichen Neuroblasten 
und den Ganglienmutterzellen, die er nacheinander nach dorsal abgegeben hat. 
In einer gewissen Entfernung vom Neuroblasten verdoppelt sich die Reihe; aus 
einer Ganglienmutterzelle entstehen zwei Ganglienzellen. Diese Säulenstruktur 
kommt nur zustande, wenn die Neuroblasten regelmässig nebeneinander liegen, 
was meist nicht der Fall ist. Weiter dorsal verwischen sich die Reihen stets. Durch 
Schätzungen konnte ich ermitteln, dass sich inäquale und äquale Mitosen ungefähr 
die Waage halten. Man kann deshalb annehmen, dass sich die Produkte der 
Ganglienmutterzellen nicht mehr teilen. Das Volumen der Neuroblasten bleibt 
während der ganzen Embryogenese konstant (vgl. MALZACHER, 1968) (Abb. SA-C). 

Ganglien- und Ganglienmutterzellen lassen sich im Bauchmark morpho- 
logisch nicht auseinanderhalten. Der Grund liegt einmal darin, dass keine ein- 
heitlichen Zellbezirke der einen oder andern Art vorliegen. BAUER (1904), 
BOTT (1928), SCHRADER (1938), u. a. fanden in der Gehirnanlage verschiedener 
Insekten geordnete Zonen vor. Im Oberschlundganglion von Myrmica existieren 
ähnliche Stellen. Die Neuroblasten liegen dort sehr regelmässig an der Peripherie 
des Zentralnervensystems. Hier stellt man dank der günstigen Anordnung gewisse 
Unterschiede zwischen den beiden fraglichen Zelltypen fest. Sie sind jedoch 
minim, und dies ist der zweite Grund, weshalb im Bauchmark eine Sonderung 
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nicht möglich ist. Die Kerne der Ganglienmutterzellen sind durchschnittlich 
etwas chromatinreicher, während die Ganglienzellkerne durch grössere Lücken 
im Chromatingerüst und einen prägnanten Nukleolus auffallen. Leider trifft auch 
der Fall von Gyrinus nicht zu (BOTT, 1928), wo das Kernvolumen von den Neuro- 
blasten bis zu den Ganglienzellen stufenweise und signifikant abnimmt. Bei 
Myrmica gibt es wohl auch Kerngrössenunterschiede (meist sind hier die Kerne 
der Ganglienmutterzellen am kleinsten), die aber im Einzelfall keine gültige 
Aussage erlauben. Es besteht jedoch kein Zweifel, dass die histologischen Wand- 
lungen im Gehirn und Bauchmark identisch sind. 

Erst in der zweiten Hälfte der Embryonalentwicklung sondert sich das 
dermatogene vom neurogenen Material (Abb. 3). Die wenigen, zwischen 
den Neuroblasten befindlichen kleinkernigen Zellen verlagern sich an die 
ventrale Peripherie. Die Art und Weise dieser Bewegung ist nicht bekannt. Sie 
treten nun in Kontakt mit Zellen der gleichen Art, die von lateral dazu stossen. 
Dadurch bildet sich ein definitiver Abschluss, die Epidermis. Die Kerne lassen 
sich ohne weiteres durch ihr dichtes Chromatin von den Neuroblasten unter- 
scheiden. Neurogenes und dermatogenes Material stossen zunächst noch direkt 
aneinander. 

Das neurogene Gewebe gliedert sich weiter auf: die Zellmassen der Seiten- 
stränge zeigen eine deutliche segmentale Anordnung; man erkennt bereits die 
Umrisse der zukünftigen Ganglien. Der Mittelstrang wurde vom starken Wachs- 
tum der Lateralstränge in die Höhe gehoben und nimmt nun die dorsalen, 
medianen Zonen ein. 

Die Seitenstränge sind ventral zusammengewachsen. Ihre Zellen bilden den 
gesamten übrigen Teil der Ganglien; die grossen lateralen Bezirke und die ganze 
ventrale Partie. Die meisten Ganglienzellen differenzieren sich zu Neuronen aus, 
welche Axone und Dendriten aussenden. Diese bilden einen anfangs unschein- 
baren Faserfilz, das Neuropilem. Es besteht zunächst aus zwei getrennten Massen, . 
die lateral in der dorsalen Ganglienhälfte liegen. Jede wird von Zellen des Mittel- 
und Seitenstranges eingefasst. Die dorsal vom Neuropilem befindlichen Kerne 
nehmen diesen Platz schon vor der Bildung der Fasermassen ein; Zellwanderungen 
wurden nicht festgestellt (vgl. SPRINGER, 1967). 

Kurz vor der Häutung trennt sich das Zentralnervensystem auch äusserlich 
von der Hypodermis (Abb. 4). Der meist dazwischen entstehende Spalt ist ein 
Teil des Hämocoels. Die Ganglien umgeben sich mit einer Hülle, dem Perineurium. 
Seine Zellen sind nach meinen Beobachtungen umgewandelte Ganglienzellen der 
Lateralstränge. An der ventralen Peripherie stellt man häufig Kerne fest, die alle 
Übergänge von kugeligen zu extrem abgeflachten Formen des typischen Perineu- 
riums zeigen. Die dorsalen Ganglienbezirke erhalten ihre Hülle etwas später. 
Es ist nicht ausgeschlossen, dass sich daran auch der Mittelstrang beteiligt. An 
der Oberfläche des Perineuriums entsteht als äusserster Abschluss die feine 
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ABB. 3. 


Parasagittalschnitt durch die Ventralregion eines Embryos wenige Tage vor dem Schlüpfen. 
Das Ektoderm beginnt sich in das ventrale dermatogene und das dorsale neurogene Gewebe 
zu gliedern. Die Neuroblasten geben durch inäquale Mitosen Zellen, die sog. Ganglienmutter- 
zellen, in dorsaler Richtung ab. Durch eine weitere, äquale Teilung entstehen daraus Ganglien- 
zellen, die sich zu Glia- und Nervenzellen differenzieren. Aus den letzteren wachsen Nervenfasern 
aus, die in den noch unscheinbaren Faserfilz, das Neuropilem münden. 


aM  äquale Mitose Ku Kutikula 

Dz Dermatogenzellen Nbl Neuroblasten 
Ggz Ganglıenzellen Pi Neuropilem 
Gmz Ganglienmutterzellen Sg Segmentgrenze 
iM inäquale Mitose Sr Serosa 


Kr Kernreihe 


ABB. 4. 


Querschnitt durch das Prothorakalganglion eines schlüpfreifen Embryos. Das Zentralnerven- 
system hat sich von der Hypodermis getrennt. Sein äusserer Abschluss bildet die feine Neural- 
lamelle. Darunter liegt als zelluläre Hülle das Perineurium. Es entsteht zunächst an der Ventral- 
seite, allmählich aber auch lateral und dorsal; dabei werden gewisse Ganglienzellen an der 
Peripherie abgeflacht. Inäquale und äquale Zellteilungen sind noch voll im Gange. 


He Hämocoel Nz Nervenzelle 
Hy Hypodermis Pi Neuropilem 
Nbl  Ncuroblasten Pn Perineurium 


NI Neurallamelle 
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Neurallamelle. Die Bildungsweise dieser Struktur wird ausführlich im elektronen- 
optischen Teil zur Sprache kommen. 

Die Ausdifferenzierung weiterer Nervenzellen führt zu einer ständigen 
Zunahme des Neuropilems. Seine beiden Teile ıreten nun durch zwei hinterein- 
anderliegende Faserzüge, die Kommissuren, miteinander in Verbindung. Zusätz- 
lich nehmen zwei parallele Faserbündel Kontakt zwischen den Neuropilemen 
benachbarter Ganglien auf. Es handelt sich hierbei um die Konnektive. Sie sind 
sehr kurz, da die Ganglien noch direkt aneinander stossen. 

Es ist allgemein anerkannt, dass die segmentalen Bereiche des Mittelstrangs 
ins Ganglion aufgenommen werden. Neuroblasten fehlen an diesen Stellen; 
die Zellen besitzen jedoch von Anfang an das Aussehen von Ganglienzellen. 
Über das weitere Schicksal der intersegmentalen Partien, welche Neuroblasten 
enthalten, bestehen verschiedene Meinungen (SPRINGER, 1967; ULLMANN, 1967). 
Dass diese Neuroblasten degenerieren, trifft nach meiner Meinung, mindestens 
bei Myrmica, nicht zu. Im fraglichen Gebiet konnte ich jedenfalls keine pykno- 
tischen Kerne identifizieren. Nach meinen Beobachtungen werden die Zellen 
ebenfalls ins Ganglion eingefügt, und zwar wie im Falle von Oncopeltus (SPRINGER) 
ins jeweils vordere. In den hinteren dorsalen Ganglienzonen ist die Zahl der Neuro- 
blasten auffallend gross. 

Die drei Thorakal- und die vorderen sieben Abdominalganglien werden als 
unabhängige Einheiten angelegt (vgl. Abb. 9). Die am weitesten caudal gelegene 
Partie ist jedoch bereits entstehungsmässig aus drei (bzw. vier) Einheiten 
zusammengesetzt, was der anatomische Bau beweist. Dieser Anlageplan steht im 
Gegensatz zu demjenigen von Formica, wo die Abdominalganglien 8 bis 10 
getrennt entstehen und erst während der Embryonalentwicklung verschmelzen. 


5. DIE GANGLIENKETTE WÄHREND DER LARVALPERIODE 


a. Die Ganglienkette der Junglarve 


Kurz nach dem Schlüpfen der jungen Larve kann das Bauchmark etwa wie 
folgt beschrieben werden (vgl. Abb. 9): Die Ganglien haben direkten Kontakt 
miteinander, was dem Zentralnervensystem das Aussehen eines zusammen- 
hängenden Gewebes verleiht. Die Konnektive machen den Anschein, als seien 
sie nur Verbindungsstränge innerhalb dieses kompakten Gebildes. Das Bauch- 
mark benötigt im Stadium L1 den weitaus grössten Teil der ventralen Körper- 
hälfte. Dies ist die Folge eines stark positiv allometrischen Wachstums während 
der Embryogenese. Die drei Thorakalganglien sind seit ihrer Entscehung etwas 
grösser als die vorderen sieben abdominalen (A, bis A,). Das achte ist grössen- 
mässig mit einem Thorakalganglion vergleichbar, da es, wie oben erwähnt, 
bereits embryonal als Komplex angelegt worden ist. 


986 REINHARD STOCKER 


Der Grundplan lässt sich in allen Ganglien (mit Ausnahme vielleicht von 
A,) unschwer erkennen. Er besteht aus dem einheitlichen ventralen Perikaryen- 
bereich, dem Cortex, und den beiden nebeneinanderliegenden dorsalen Fasermassen, 
dem Neuropilem. Die beiden Faserzonen stehen miteinander durch eine vordere 
und eine hintere Kommissur in Verbindung. Auch das achte Abdominalganglion 
lässt sich in das Grundschema einfügen, wenn man seinen zusammengesetzten 
Aufbau berücksichtigt. Im Sagittalschnitt stellt man sechs Kommissuren fest, 
welche deutlich paarweise angeordnet sind. Vom theoretisch denkbaren Ganglion 
Au fehlt jedes Indiz, 

Nur an wenigen Stellen grenzt das Bauchmark an das offene Hämocoel. 
Meist hat es Kontakt mit anderen Geweben wie z. B. Fettkörper, Labialdrüse, 
Epidermis, Tracheen, etc. Die Neurallamelle, die das Zentralnervensystem als ` 
feines Häutchen gegen aussen abschliesst, hängt mit der Basalmembran dieser 
benachbarten Gewebe eng zusammen (vgl. LAMPARTER, 1966). Nähere Einzel- 
heiten darüber kommen im elektronenoptischen Teil zur Sprache (S. 1006). Die 
unter der Neurallamelle liegende Epithelschicht, das Perineurium, zeichnet sich 
durch abgeflachte und häufig polymorphe Kerne aus. Da diese nur spärlich 
auftreten, ist der grösste Teil der Ganglien- bzw. Konnektivoberfläche nur von 
feinen Cytoplasmafortsätzen bedeckt. Diese zeigen sich im lichtoptischen Bild als 
System von unregelmässig angeordneten, häufig in Mehrzahl übereinander- 
liegenden Membranen. Dadurch wird wahrscheinlich ein stabiler Zusammenhalt 
der Aussenwand ermöglicht. Ab und zu beobachtete ich einen weiteren Zelltyp 
im Perineurium mit weniger stark abgeflachten Kernen und dichtem Chromatin. 
Möglicherweise handelt es sich dabei um eine andere Zustandsform der Kerne. 
Neurallamelle und Perineurium zusammen werden als Perilemm bezeichnet 
(WIGGLESWORTH, 1959; Prpa & WOOLEVER, 1964; HEYWwooD, 1965, u. a.). Gewisse 
Autoren verwenden diesen Begriff jedoch nur für die zelluläre Scheide (LAMPARTER, 
1966). Daneben existiert der Ausdruck Neurilemm für Neurallamelle (BULLOCK 
& HORRIDGE, 1965). 

Im Cortex kann man im Stadium L1 lichtoptisch erst zwei Zellarten deutlich 
unterscheiden (Abb. 5D): Bei der ersten handelt es sich um die grosskernigen 
Neuroblasten. Diese liegen noch immer hauptsächlich an der ventralen Gan- 
glienperipherie. Die Chromatinarmut ihrer Kerne lässt sie hell aus der Umge- 
bung hervortreten. Der andere Zelltyp mit kleinen ovoiden Kernen nimmt die 
gesamten übrigen Cortexpartien ein. Er umfasst Ganglien- und Ganglienmutter- 
zellen, sowie deren Abkömmlinge, Neurone and Gliazellen. Nur gewisse Neurone 
können dank eines wegführenden Nervenastes als solche identifiziert werden. 
Gliazellen müssten aufgrund ihrer Lage wiederum zwei verschiedenen Gruppen 
zugeordnet werden: die erste grenzt als einschichtiges inneres Epithel den Cortex 
vom Neuropilem ab. Von einigen Autoren wird sie als inneres Neurilemm 
bezeichnet (STRINDBERG, 1913; SPRINGER, 1967; ULLMANN, 1967). Vorzuziehen 
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ist heute die moderne Terminologie von WIGGLESWORTH (1959), der sie Gliatyp IV 
nennt. Sie ist identisch mit der Faserhüllglia von LAMPARTER (1966). Die zweite 
Gruppe bilden Gliazellen, die zwischen die Neurone eingestreut sind. Nach 
LAMPARTER handelt es sich um Perikaryenhüllglia (Gliatyp III nach WIGGLES- 
WORTH). Leider ist auch hier das Auflösungsvermögen des Lichtmikroskops für 
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ABB. 5. 


Neuroblasten in verschiedenen Entwicklungsstadien. 


Embryo mittleren Alters: Thorakalregion 

Älterer Embryo: Thorakalregion 

Schlüpfreifer Embryo: Thorakalganglion 3 

Stadium L11%: Thorakalganglion 3 

Stadium L2: Thorakalganglion 3 

Stadium L3: Thorakalganglion 3; Zweiergruppe von Neuroblasten, die durch äquale Mitose 
auseinander hervorgegangen sind. 

Stadium L3,y,: Thorakalganglion 3 

Stadium L3,e : Thorakalganglion 3 


za mmonw» 


eine feinere Differenzierung ungenügend. Elektronenoptische Aufnahmen zeigen 
im gleichen Stadium bereits erkennbare Unterschiede zwischen den beiden 
Gliatypen. Eine stärkere Spezialisierung erfolgt jedoch erst später. 


b. Die Larvalentwicklung 


Die auffälligste Veränderung am Bauchmark im Laufe der Larvalentwicklung 
ist das Längenwachstum der Konnektive. Die Ganglien, die bisher aneinander- 
stiessen, entfernen sich nun eines vom andern. Die Ursache dieses Vorganges 
liegt darin, dass die Vermehrung der Ganglienmasse mit der Grössenzunahme 
des Körpers nicht mehr Schritt hält (negativ allometrisches Wachstum des Bauch- 
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marks). Kurz vor der Metamorphose haben die Konnektive eine durchschnittliche 
Länge von 11% bis 2 Ganglien erreicht. Diese Distanzen sind meist im vorderen 
Abdominalgebiet etwas grösser als in den übrigen Regionen. Ausserdem spielen 
auch individuelle Unterschiede eine Rolle. Noch im Stadium L21, beobachtete 
ich verschiedentlich Berührungsstellen zwischen benachbarten Ganglien. 

Die Konnektive haben trotz der erwähnten Volumendifferenzen der Ganglien 
im Thorax denselben Umfang wie im Abdomen. Die Querschnittsfläche beträgt 






Mitosezahl 


Thorax Abdomen 

— - Neuroblasten — 
—- Faserhüllglia one ; 
— übrige Cortexzellen — I a 




















ABB. 6. 


Die Summe der Mitosezahlen aller drei Thorakalganglien (dicke Linien) bzw. aller acht 

Abdominalganglien (feine Linien). Durchschnittswerte aus je vier Tieren. Die Mitosen der 

Faserhüllglia lassen sich erst vom Metamorphosebeginn an (L3,:,) von den übrigen Zell- 
teilungen im Cortex unterscheiden. 


in der jungen Larve (Stadium L1) 200 bis 250u?. Dieser Wert nimmt bis zum 
Beginn der Metamorphose auf etwa 3004? zu. Auch diese Massenvermehrung 
verhält sich zum Gesamtwachstum negativ allometrisch. 

Die histologische Entwicklung in den Ganglien der Larve zeigt etwa folgendes 
Bild (Abb. 6): In der Imm-Larve sind inäquale und äquale Mitosen noch immer 
häufig. Die Zahl der Neuroblasten bleibt konstant, was zur Folge hat, dass sie 
sich immer weiter voneinander entfernen. Die Variabilität der Teilungsebenen 
bedingt mannigfaltige Zellverschiebungen. Dadurch werden die ursprünglich 
ventral befindlichen Neuroblasten zusätzlich über die ganze Peripherie oder gar 
ins Innere des Ganglions verstreut (Abb. SE). Später stellt man sie hauptsächlich 
in den lateralen Partien fest. 

Das Bauchmark der Imm-Larven enthält im Thorax durchschnittlich fünf, 
im Abdomen etwa sieben inäquale Mitosen gesamthaft (Abb. 6). Äquale Teilungen 
sind um ca. 50% häufiger. Während der weiteren Entwicklung gehen diese Werte 
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allmählich zurück und erreichen im Stadium L21/ praktisch in allen Fällen den 
Nullpunkt. Bis zum Beginn der Metamorphose ruht jede mitotische Tätigkeit. 
Eine gewisse Volumenzunahme der Ganglien beruht auf Zellwachstum. Die 
Teilungshäufigkeit in den verschiedenen Zonen des Bauchmarks zeigt, dass schon 
in der jungen Larve die Thoraxregion eine Sonderstellung einnimmt. 

Bis zur 2mm-Larve (L2) sind keine Wandlungen im Aussehen der Zellkörper 
festzustellen. Ausgenommen davon sind Volumenänderungen der Kerne; sie 
werden auf S. 991 gesondert behandelt. Im Stadium L2!% jedoch beginnen die 
Zellkerne, die das Neuropilem umgeben, sich prägnant von der Umgebung 
abzuheben (vgl. Abb. 10). Sie werden kugelig, haben eine distinkte Membran und 
lassen meist einen Zwischenraum zum eigentlichen Cortex. An dieser Stelle klafft 
in einigen Fällen eine artifizielle Spalte, ein Hinweis, dass die Bindung ans Neuro- 
pilem enger ist, als zur Perikaryenzone des Ganglions. Es handelt sich hier natür- 
lich um den bereits erwähnten Gliatyp IV bzw. Faserhüllglia. Seine grösste 
Häufigkeit erreicht er in der Medianebene, in welcher die Kerne dicht gepackt 
sind. Die Differenzierung dieses Zelltyps ist nicht an eine Teilung gebunden. 
Die übrigen histologischen Veränderungen während der Larvalphase sind un- 
bedeutend. 


c. Die Rolle der Neuroblasten 


Um ein genaueres Bild über die Entwicklung der Neuroblasten zu erhalten, 
bestimmte ich in verschiedenen Stadien deren Anzahl and Kernvolumen. Diese 
Untersuchungen beschränkten sich auf die Thoraxregion. Zu Vergleichszwecken 
ermittelte ich im Metathoraxganglion an ausgewählten Stadien den Kerninhalt 
einiger grösserer Nicht-Neuroblasten (vgl. Abb. 5). 

Pro untersuchtes Entwicklungsstadium berücksichtigte ich vier Tiere. An 
jedem wurden dreissig Neuroblasten ausgemessen, nämlich zehn je Ganglion. 
Für die Auszählungen verwendete ich dieselben vier Individuen. Auch die Volumen- 
berechnungen der anderen Kerne stammen von den gleichen vier Schnittserien. 
Hier wurden im Thoraxganglion 3 je zehn Messungen ausgeführt. Den Kernin- 


4r 
halt bestimmte ich nach der Formel für das Rotationsellipsoid F welche deı 


Gestalt der Kerne am besten zu entsprechen scheint. Die beiden Halbachsen a 
und b wurden mit einem geeichten Okularmikrometer ausgemessen. Die relativ 
breite Streuung der Werte hängt nach MALZACHER (1968) von zwei Faktoren ab: 
1. Gleichaltrige Neuroblasten können verschiedenen Grössenklassen angehören; 
2. Infolge der Mitosen schwankt das Kernvolumen im Laufe der Entwicklung 
ganz erheblich. 

In der Imm-Larve enthält jedes Thoraxganglion durchschnittlich 57 Neuro- 
blasten (Abb. 7), deren mittleres Kernvolumen im Stadium L1% 1181? beträgt 
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(Abb. 8). Die Abweichungen zwischen den drei Ganglien sind gering. Die Kerne 
grösserer Cortexzellen messen zur gleichen Zeit nur ca. 304. 

Während der frühen Larvalphase, wenn Zellteilungen noch häufig sind, 
sinkt die Neuroblastenzahl etwas ab. Später bleibt sie längere Zeit konstant. 
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Durchschnittliche Neuroblastenzahl pro Thoraxganglion. Die Unterschiede zwischen den drei 
Ganglien sind nur von untergeordneter Bedeutung. Mittelwerte aus jeweils 12 Zählungen 
(4 pro Ganglion). 


ABB. 8. 


Dic Veränderungen des Kernvolumens von Neuroblasten und grösseren Cortexzellen im Thorax- 
abschnitt. Dic Unterschiede zwischen den drei Ganglien sind von untergeordneter Bedeutung 
Die Neuroblastenmittel basieren auf 120 Einzelwerten (40 pro Thoraxganglion), welche an vier 
Tieren gewonnen wurden. Die Werte der anderen Kerne stammen von denselben vier Individuen; 
hier wurden jedoch nur im Metathoraxganglion je 40 Messungen ausgeführt. | 
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Erst kurz vor dem Beginn der Metamorphose (Stadium L3) stellt man eine 
gewisse Zunahme fest. 

Der zahlenmässige Rückgang der Neuroblasten in der jungen Larve beruht 
nach meinen Beobachtungen nicht auf Histolysevorgängen (vgl. BAUER, 1904; 
STRINDBERG, 1913; SCHRADER, 1938; PANOV, 1963). Für Myrmica gilt eine andere 
Möglichkeit, wie sie ähnlich Bott (1928), UMBACH (1934) und MALZACHER (1968) 
beschrieben haben. Einige Neuroblasten gewinnen in der Interphase jeweils die 
Masse nicht mehr zurück, die sie an die Tochterzellen verloren haben. Mit jeder 
Mitose verringert sich das Kern- bzw. Cytoplasmavolumen. Damit nimmt auch 
der Inäqualitätsgrad der Teilungen ab. Das Ende dieser Reihe bildet eineannähernd 
äquale Mitose, deren Abkömmlinge sich nicht von Ganglien- bzw. Ganglien- 
mutterzellen unterscheiden. Um welchen der beiden Zelltypen es sich nun wirklich 
handelt, ist schwierig zu beantworten. Eine Abgrenzung ist hier wohl gar nicht 
mehr möglich und wahrscheinlich auch belanglos. Im Gegensatz zu anderen 
Insekten nehmen die embryonalen Neuroblasten zahlenmässig wenig ab. SCHRA- 
DER (1938) berichtete z.B. bei Ephestia nur von vereinzelten persistierenden 
Neuroblasten nach Beendigung der Embryonalphase, während der grösste Teil 
degeneriere. 

Die Zunahme der Neuroblastenzahl vor dem Beginn der Metamorphose 
ist wahrscheinlich auf äquale Mitosen gewisser Neuroblasten zurückzuführen. 
Derartige Zellteilungen konnten zwar nie direkt beobachtet werden, doch stellt 
man im Stadium L3, kurz vor der Metamorphose, gehäuft Neuroblastenpaare 
fest (Abb. 5F): die beiden Kerne haben miteinander engen Kontakt; ihre Mem- 
branen gleichen sich gegenseitig an. Ausserdem besitzen die beiden Zellen zusam- 
men ganz auffallend die Form und Grösse eines grossen Neuroblasten. Es ist 
naheliegend, diese fikuve Zelle als Mutterneuroblasten aufzufassen. 

Das Kernvolumen der Neuroblasten wächst in der Larve deutlich an, näm- 
lich um fast 150%. Die Kerne anderer, grosser Cortexzellen vergrössern sich 
während der gleichen Zeit um einen ähnlichen Betrag (100 bis 150%). Die Pro- 
portionen der beiden Kerntypen von 1:4 bleiben also etwa konstant. 


6. DIE GANGLIENKETTE WÄHREND DER METAMORPHOSE 


a. Aussere Metamorphose der Ganglienkette 


Die äussere Metamorphose des Bauchmarks erfolgt hauptsächlich in der 
Vorpuppenphase. Die ersten Veränderungen setzen allerdings schon im Stadium 
L3,,,, vier Tage vor der Defäkation ein (Abb. 9). Der wesentlichste Teil der Um- 
wandlung erstreckt sich anschliessend über etwa acht Tage, d. h. bis zur frisch- 
geschlüpften Puppe (Stadium P,). Die weitere Entwicklung während der Puppen- 
periode ist nicht mehr so bedeutend; sie steht mit der endgültigen Ausgestaltung 
des Skeletts in Zusammenhang. 
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Die Veränderungen am Zentralnervensystem manifestieren sich auf zwei 
Arten: einerseits durch die Massenzunahme, welche in den verschiedenen 
Abschnitten nicht gleich stark ist, anderseits durch Lageveränderungen bestimmter 
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App 9. 


Die äussere Metamorphose der Ganglienkette. Am dritten Vorpuppen- und am ersten Puppentag 

verschmelzen nacheinander die vordersten beiden Abdominalganglien mit dem Metathorakal- 

ganglion. Man beachte die starke Grössenzunahme im ganzen Vorderabschnitt des Bauchmarks 

während der Metamorphose. Die Verlängerung der Ganglienkette ist durch die mehrmalige 
Knickung der Körperachse bedingt. 


A Abdominalganglien Th  Thorakalganglien 
Osg  Oberschlundganglion Usg  Unterschlundganglion 


Partien, welche im Extremfall zu Fusionen von Ganglien führen können. Bei 
Myrmica ist das morphologisch bedeutsamste Ereignis während der Metamorphose 
unzweifelhaft die Verschmelzung der Abdominalganglien 1 und 2 mit dem Meta- 
thorakalganglion. Ähnliche Beobachtungen wurden an vielen holometabolen 
Insekten gemacht. Aus Jüngster Zeit stammen hier die Publikationen von ASHHURST 


& RICHARDS (1964a), Pipa & WOOLEVER (1964, 1965), SCHWAGER (1970) und 
BUSER (1971). 
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Die Ganglienkette der 3mm-Larve (Stadium L3) hat noch ein recht regel- 
mässiges Aussehen. Sowohl die Länge der Konnektive, als auch die Grösse der 
Ganglien sind entlang der ganzen Kette ziemlich ähnlich, wenn man von den 
geringfügigen Volumendifferenzen zwischen Thorakal- und Abdominalganglien 
absieht. Die Anfänge einer Volumenzunahme beobachtet man bereits im Stadium 
L3,,,. Sie betrifft aber vorerst nur die Thorakalganglien; im Abdominalbereich 
bleibt das Wachstum stark zurück. Noch in der jungen Vorpuppe findet hier keine 
wesentliche Massenvermehrung statt, während alle drei Thorakalganglien enorm 
anwachsen. Erst in der älteren Vorpuppe nehmen auch die abdominalen Teile 
langsam an Grösse zu. Das Verhältnis verschiebt sich wenigstens nicht weiter 
zugunsten des thorakalen Bauchmarkabschnitts. Am ersten Puppentag sind die 
imaginalen Proportionen der Ganglien zueinander festgelegt. 

Die Querschnittsflächen der Konnektive verändern sich während der Meta- 
morphose analog den Ganglien. In der 3mm-Larve stellt man noch keine signi- 
fikanten Unterschiede zwischen dem Thorax- und dem Abdominalbereich fest. 
Der Durchschnittswert beträgt etwa 300u?. Bei den abdominalen Konnektiven 
bleibt er während der Metamorphose fast unverändert; im Thorax ist in der 
gleichen Zeit eine deutliche Zunahme festzus.ellen. So misst man am Konnektiv 
zwischen Meso- und Metathorakalganglion nach der Defäkation (Stadium V,) 
bereits 700 bis 750u°?. Bis zum ersten Puppentag wächst die Querschnittsflache 
noch um weitere 100 bis 1504? an. Die Metamorphose führt also zu einer Ver- 
doppelung des Konnektivvolumens. Die Ursachen hiervon werden im elektronen- 
optischen Teil eingehend behandelt (S. 1016). 

Lageveränderungen beobachtet man zum ersten Mal im Stadium L3,,,. Das 
erste Abdominalganglion (A,) rückt etwas gegen vorne, was sich während der 
folgenden Tage noch verstärkt. Ausserdem schwindet allmählich die Distanz 
zwischen den Ganglien Th, und Th,. Zwei Tage vor der Defäkation (Stadium L33) 
nähern sich die Ganglien Aș, A, und etwas später auch A, einander. Da die Gesamt- 
länge der Kette unverändert bleibt, müssen sich konsequenterweise die übrigen 
Konnektive verlängern, nähmlich diejenigen zwischen den Ganglien Th, und 
Th,, sowie sämtliche zwischen A, und A,. Die Verlängerungsfaktoren sind in 
allen diesen Abschnitten gleich. Zwischen A, und A, findet kein Wachstum statt. 

Im ersten Vorpuppenstadium (V,) hat sich der Abstand zwischen den Gan- 
glien Th, und A, so weit verkürzt, dass sie sich beinahe berühren. Zwei Tage 
später (Stadium V.) fällt vor allem eine Veränderung auf: die Gesamtlänge der 
Ganglienkette wächst an, ein Vorgang, der noch bis weit in die Puppe anhält. 
Er beruht weder auf einem Längenwachstum des Tieres noch auf einer weiteren 
Ausdehnung des Zentralnervensystems in caudaler Richtung. Die Ursache liegt 
in der Gliederung des Körpers: die in der Larve ungefähr in derselben Horizontal- 
ebene befindlichen Ganglien werden durch Einschnürungen des Skeletts vertikal 
verschoben. So nimmt das vierte Abdominalganglion in der Imago dank der 
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Biegung zwischen Petiolus und Abdomen den am weitesten dorsal gelegenen 
Punkt des ganzen Bauchmarks ein. Das Nächstfolgende hingegen liegt aus 
demselben Grund in weitem Abstand fast senkrecht darunter. 

Kurz vor der Puppenhäutung verschmelzen die Ganglien Th, und A.. 
Äusserlich ist der zusammengesetzte Aufbau noch deutlich erkennbar. Überdies 
verkürzen sich die Konnektive zwischen diesem Komplex und dem Ganglion Ag. 
Dies zusammen mit der Längenzunahme des ganzen Bauchmarks führt zu einer 
starken Erweiterung der Distanzen zwischen A, und A,. Ein analoger Vorgang 
ist zwischen dem Unterschlundganglion und Th,, bzw. Th, und Th, zu beobachten. 
Die Ursache liegt darin, dass das Meso- noch näher zum Metathoraxganglion 
rückt und die Kopf-Thorax-Achse abgewinkelt wird. 

Am ersten Puppentag vereinigt sich auch das zweite Abdominalganglion 
mit dem bereits vorhandenen Komplex, der nun zur absolut grössten Nerven- 
masse des Bauchmarks wird. Das Konnektiv zwischen A, und A, hat sich inner- 
halb eines Tages um ca. 100% verlängert. Ebenfalls angewachsen sind die Ver- 
bindungen zwischen A, und A,, sowie im Thoraxbereich wie oben angedeutet. 
Das Ganglion A, kommt durch diese Vorgänge in den Petiolus zu liegen, das 
nächstfolgende an die Hintergrenze des Postpetiolus. Die Veränderungen im 
abdominalen ZNS stehen in engem Zusammenhang mit der Ausgestaltung des 
Petiolus-Postpetiolusgebiets. Meso- und Metathorakalganglion rücken nicht mehr 
weiter gegeneinander, ebeso A,, A, und Ag. In diesem letzten Fall könnte man 
von “Pseudokomplex” sprechen. Mit dem ersten Puppentag sind die relativen 
Masse der Ganglienkette endgültig festgelegt. 


b. Histologische Beobachtungen 


Auch die Metamorphose des Nervengewebes beginnt vier Tage vor der 
Defäkation (Stadium L3,,,). Die lichtmikroskopisch erkennbaren histologischen 
Wandlungen sınd unauffällig i im Vergleich zur makroskopischen Entwicklung des 
Bauchmarks. Die Gewebeveränderungen umfassen Vermehrung, Wachstum und 
Differenzierung der Zellen, jedoch nicht Histolyse wie z. B. im Mitteldarmepithel. 
Modifikationen besonderer Art treten im Zusammenhang mit den Ganglien- 
verschmelzungen auf. Verkürzung und Verlängerung der Konnektive ziehen 
analoge Prozesse in den Axonen nach sich. Ich verweise hiefür auf Teil II dieser 
Arbeit (S. 1013). Regelmässig wird bei allen Insekten während der Metamorphose 
die larvale Neurallamelle durch eine neue, imaginale ersetzt. Auch diese Entwick- 
lung kommt im elektronenoptischen Abschnitt zur Darstellung (S. 1007). 

Die Mitosehäufigkeit der Neuroblasten entwickelt sich während der Meta- 
morphose folgendermassen (Abb. 6): Im Stadium L3,,, setzt unvermittelt 
die Teilungstätigkeit ein. In den folgenden vier Tagen nimmt die Vermehrungsrate 
ständig zu, wobei das Thoraxgebiet von Anfang an bevorzugt wird. Kurz nach 
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der Defäkation (V,) erreicht sie mit ca. 15 Mitosen in den drei Thorakalganglien 
zusammen den Höchstwert. Im ungleich grösseren Abdominalbereich erfolgen 
gleichzeitig nur etwa 11 derartige Zellteilungen. In der Vorpuppe geht die Zahl 
der inäqualen Mitosen im ganzen Bauchmark wieder rapide zurück und sinkt 
schon nach vier Tagen (P,) auf den Nullpunkt. Das Zahlenverhältnis zwischen 
thorakalen und abdominalen Mitosen bleibt während dieser Zeit konstant. 

Unter den äqualen Teilungen können diejenigen der Faserhüllgliazellen 
(Typ IV) und des Perineuriums dank ihrer speziellen Lage gesondert besprochen 
werden (s. unten). Die übrigen lassen sich nicht auseinanderhalten; es können 
sowohl Neurone, als auch Perikaryenhüllglia (Typ III) daraus hervorgehen. Die 
Mitosehäufigkeit bleibt beim Beginn der Metamorphose hinter derjenigen der 
Neuroblasten etwas zurück. Sobald aber genügend Ganglienmutterzellen verfügbar 
sind, werden auch äquale Teilungen zahlreicher. Besonders in den Thorakal- 
ganglien nehmen sie sehr stark zu; hier zählt man im Stadium L3, etwa doppelt 
so viele äquale wie inäquale Mitosen, nämlich insgesamt etwa 22. Im Abdominal- 
gebiet sind die Unterschiede zu diesem Zeitpunkt nicht so ausgeprägt. Später fällt 
hier die Kurve der äqualen Teilungen bereits wieder ab, obwohl Neuroblasten- 
mitosen sogar noch häufiger werden. Ganz anders verläuft die weitere Entwicklung 
im Thorax. Die hohe Teilungsrate bleibt bis zur Defäkation erhalten, nimmt dann 
etwas zu und erreicht erst im Stadium V, ihren Höchstwert mit insgesamt 24 in 
allen drei Ganglien. Danach geht sie allerdings rasch zurück, ist aber noch am 
ersten Puppentag, nach Beendigung der Ganglienfusionen auffallend hoch. 

Ein Vergleich der bisher besprochenen Mitosen zwischen Thorax und 
Abdomen zeigt deutliche Unterschiede. Neuroblastenteilungen zählt man umge- 
rechnet pro Ganglion viermal, äquale Teilungen gar bis zu sechs mal mehr im 
Thorax als im Abdomen. Als Folge davon ist das Wachstum des Zentralnerven- 
systems im zukünftigen Bewegungsabschnitt des Tieres viel ausgeprägter. Typisch 
ist in beiden Fällen, dass die Neuroblasten früher die Teilungen einstellen. Die- 
äqualen Mitosen anderseits setzen später ein, nämlich erst dann, wenn genügend 
Ganglienmutterzellen gebildet worden sind. | 

Stellt man die inäqualen den äqualen Mitosezahlen gesamthaft genüber, so 
stellt man fest, dass letztere deutlich überwiegen. Man muss daraus schliessen, 
dass auch Ganglienzellen teilungsfähig bleiben. Diese Feststellung gilt nur für 
die Metamorphoseperiode; während der Embryonalentwicklung halten sich, wie 
schon erwähnt, äquale und inäquale Teilungen die Waage. 

Die Mitoserate der Faserhüllglia stimmt bis zum Stadium L3, fast ganz 
mit den übrigen äqualen Teilungen im Cortex überein. Danach fällt sie in den 
Thorakalganglien ab, bleibt einige Zeit stationär und sinkt erst in der Puppe 
auf den Nullpunkt. Im Abdomen nimmt sie zunächst noch etwas zu, geht aber 
nach der Defäkation auch langsam zurück. In Anbetracht seiner Feinheit ist die 
Mitosehäufigkeit dieses inneren Hüllgewebes überraschend hoch. Dies ist wohl 
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nur im Zusammenhang mit dem starken Zuwachs von Nervenfasern während 
der Metamorphose zu verstehen. 

Das Perineurium zeigt entsprechend seiner beschränkten Masse eine geringe 
Teilungsaktivität. Dennoch lässt sich auch hier ein Maximum feststellen, das in 
die Zeit der Defäkation fällt. Pro Individuum finden sich dann etwa vier Mitosen, 
nämlich zwei im Thorax- und zwei im gesamten Abdominalbereich. Eine grobe 
Schätzung ergibt, dass sich die Zellzahl im Laufe der Metamorphose ungefähr 
verdoppelt. Es stellt sich die Frage, welcher Art diese mitoseaktiven Zellen sind. 
Licht- und elektronenmikroskopische Schnittbilder enthielten keine Anzeichen 
undifferenzierter Ersatzzellen im Perineurium. Offensichtlich behalten mindestens 
einige der larvalen, funktionellen Zellen ihre Teilungsfähigkeit bei. Einen weiteren 


Hinweis dafür liefern auffällige Riesenkerne, die man vom Metamorphosebeginn - 


an beobachtet. Ihre Abmessungen betragen durchschnittlich 5 auf 10u. Bezeichnen- 
derweise verschwinden sie in der älteren Vorpuppe wieder. Nach meiner Ansicht 
sind es Kerne, die sich zur Teilung anschicken. Das Perineurium verhält sich hier 
anders als die Neurone. Mit Ausnhame weniger Autoren (z. B. SANCHEZ, 1923) ist 
man der Auffassung, dass Nervenzellen, einmal ausdifferenziert, sich nicht mehr 
teilen können. Die Fähigkeit, Tochterzellen abzugliedern, beschränkt sich auf die 
Neuroblasten. 

Auch bei den neuentstandenen Gliazellen (Typen III und IV) stellt sich 
das Problem der Herkunft. Eine Antwort darauf ist hier etwas schwieriger, weil 
keine elektronenoptischen Untersuchungen angestellt wurden. Immerhin konnte 
ich in der Schicht der Faserhüllglia mit dem Lichtmikroskop keine undifferenzier- 
ten Zellen (=Ganglienzellen) feststellen. Vermutlich geschieht die Neubildung 
in der gleichen Art und Weise wie im Perineurium. Dies würde die Ansicht von 
Heywoop (1965) bestätigen, nach welcher die imaginalen Gliazellen (Typ IV) 
aus larvalen Zellen derselben Schicht stammen. Ob bei der Perikaryenhüllglia 
zum Teil oder gar ausschliesslich Ganglienzellen die direkten Vorläufer sind, 
lässt sich im Augenblick nicht entscheiden. 

Beim Verschmelzen zweier Ganglien werden nach meinen Beobachtungen 
sämtliche Zellen in den neuen Komplex aufgenommen (Abb. 10). Neurone und 
Glia behalten auch nach der Fusion ihren morphologischen Aspekt und vermutlich 
ihre Funktion bei. Die länglichen Schwann’schen Gliakerne aus den Konnektiven 
runden sich ab und nehmen das Aussehen von Faserhüllgliakernen an. Vorerst 
liegen sie in der noch deutlichen Grenzzone zwischen den beiden Neuropilem- 
massen. Später nimmt die Zellzahl in diesen Regionen ab; vermutlich bewegt 
sich die Glia an die Peripherie der Fasergebiete. Auch die Cortexzonen sind noch 
deutlich unterteilt. Die Neurallamellen der ehemals selbständigen Ganglien 
schneiden in der Mediane als einheitliche Membran tief in den Perikaryenbereich 
ein. Beidseitig werden sie vom Perineurium begleitet. Die Ganglienfusion ist also 
zunächst noch inkomplett. Eine Parallelität zum Fall von Oncopeltus (SPRINGER, 
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1967) ist augenfällig; auch dort unterteilen Neurallamelle und Perineurium die 
Cortices nach der Ganglienverschmelzung. 

In verschiedenen Insekten wirken Blutzellen als Phagocyten der larvalen 
Neurallamelle. Bei Myrmica konnte ich elektronenmikroskopisch nachweisen, 
dass dies— mindestens in der Nähe des Bauchmarks — nicht erfolgt (S. 1008). 
(vgl. Pipa & WOOLEVER, 1964, 1965). Was mit den weggeschwemmten Lamellen- 
resten im Hämocoel geschieht, wurde nicht untersucht. Für eine ganz allgemeine 
Phagocytosewirkung würde das massierte Auftreten von Adipohämocyten 
(JONES 1962) in den Vorpuppen sprechen (Abb. 10). Bezeichnenderweise geht ihre 
Zahl nach der Puppenhäutung wieder zurück; man findet sie allerdings auch 
noch in der Imago. Während der Metamorphose häufen sie sich in der ventralen 
Körperhälfte und im Kopfgebiet: entlang der Hypodermis, in den Bein- und 
Antennenanlagen und in der Nähe der Ganglien. Dies beruht nach meiner Ansicht 
nicht auf einer besonderen Affinität zu diesen Geweben, sondern allein auf dem 
Einfluss der Schwerkraft und des Blutstroms. Die Eigenbeweglichkeit der Adipo- 
hämocyten ist, wenn überhaupt vorhanden, äusserst klein. So vermögen sie z. B. 
nicht, den Kontakt zwischen Ganglien und Fettkörper zu unterbrechen. 


c. Das Schicksal der Neuroblasten ; das Problem der Histolyse 


Um Klarheit über das weitere Schicksal der Neuroblasten zu erhalten, führte 
ich Zählungen und Messungen der Kerne fort. Kurz vor dem Beginn der Mitose- 
aktivität (Stadium L3) enthält jedes Thorakalganglion durchschnittlich 54 Neuro- 
blasten (Abb. 7). In den folgenden Tagen nimmt diese Menge sehr schnell ab. 
Nach der Defäkation sind es nur noch deren 12. Signifikante Unterschiede 
zwischen den drei Ganglien bestehen nicht. 

Auch der Kerninhalt der Neuroblasten schwindet vom Metamorphose- 
eintritt an (Abb. 5G-H, 8). Im Stadium L3,,, misst man noch durchschnittlich 
270u?, während es am ersten Vorpuppentag rund 30% weniger sind. Die Volumen- 
kurve anderer grosser Cortexkerne zeigt in der gleichen Entwicklungsphase eine 
umgekehrte Tendenz. Unmittelbar nach der Defäkation (V,) beträgt ihr Inhalt 
ca. 96u?, was bereits einem halben Neuroblastenkern entspricht. Diese zwei 
gegenläufigen Strömungen machen es zusehends schwieriger, Neuroblasten von 
anderen Cortexzellen zu unterscheiden. Weitere Messungen nach dem Stadium V, 
sind unbrauchbar. Die gleichen Veränderungen geben jedoch Aufschluss über 
den Verbleib der Neuroblasten: der Rückgang des Kernvolumens beeinflusst 
die Inäqualität der Zellteilungen. Mit jeder Mitose werden die Massen der beiden 
Tochterkerne ähnlicher und zuletzt gleich. Damit gilt das schon bei der Larvalent- 
wicklung Gesagte: nach einer letzten, äqualen Teilung werden die Neuroblasten 
zu Ganglien- bzw. Ganglienmutterzellen. 

Um einen Irrtum auszuschliessen, untersuchte ich alle Metamorphose- und 
Puppenstadien auf Histolysespuren, durchweg mit negativem Ergebnis. Zwar 
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weisen viele grosse Kerne — später erkennbar als Neuronkerne — seit dem 
Stadium V, Zusammenballungen des Chromatins auf. Diese Erscheinung ist in 
Puppen mittleren Alters am häufigsten. Man findet derartige Kerne in den Thora- 
kalganglien und vor allem im Unterschlundganglion, wo sie stellenweise dicht 
beieinander liegen. Ähnliches beobachtete MALZACHER (1968) im Oberschlund- 
ganglion von Carausius während der Metamorphose. Da in diesem Fall die 
Zellen noch voll teilungsfähig bleiben, kann von Pyknose keine Rede sein. 
Diese Erklärung trifft wohl auch für Myrmica zu. Neuroblastenkerne, soweit 
noch als solche erkennbar, zeigten nie diese Veränderungen. Dasselbe gilt für 
Perineurium und Faserhüllgliaschicht. STEOPOE & DORNESCO (1935) und HEywoop 
(1965) stellten Zerfallserscheinungen in der Ganglienhülle im Laufe der Meta- 
morphose fest, der letztgenannte Autor ausserdem pyknotische Gliakerne (Typ IV). 
Offensichtlich unterscheiden sich die verschiedenen Insektenordnungen oder 
sogar -arten stark im Ausmass der Umwandlung. 

Unabhängig von der Metamorphose degenerieren gelegentlich Schwann’sche 
Gliazellen im Konnektiv junger Imagines (S. 1015). Da dieser Vorgang lichtoptisch 
nicht weiter untersucht wurde, bleibt seine Bedeutung vorderhand ungeklärt. 
Im allgemeinen aber gilt für Myrmica, dass alle larvalen Zellen des Zentralner- 
vensystems in irgend einer Form in das adulte Tier übernommen werden. 


ABB. 10. 


Sagittalschnitt durch die Ganglien Th, und A, während der Fusion im Stadium V,. Neural- 
lamelle und Perineurium bilden noch einen deutlichen Einschnitt. Faserhüllgliazellen sind zu 
einer kompakten Schicht angeordnet. 


Bz Blutzellen (Adipohämocyten) Nz  Nervenzelle 

Fg Faserhüllglia Pi Neuropilem 

NI Neurallamelle Pn Perineurium 
ABB. 11. 


Sagittalschnitt durch die Grenzzone zwischen den ehemaligen Ganglien Th, und A, im Stadium 

P,, (Ausschnitt aus der Ventralregion). Nach der Rückbildung des trennenden Perineuriums 

sind die beiden Cortices zu einer Einheit verwachsen. Verschiedene Nervenzellen zeigen 

Zusammenballungen des Kernchromatins. Die Faserhüllglia bildet keine kompakte Schicht 
mehr. 

Fg Faserhüllglia 

gNZ grosse (motorische) Nervenzelle 

Km Kommissur 

kNz kleine (Assoziations-) Nervenzelle 

mNz mittelgrosse (Assoziations-, evtl. motorische) Nervenzelle 

NI Neurallamelle 

Pi Neuropilem 

Pn Perineurium 

Tr Trachee 

Trk Tracheenkern 
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7. DIE WEITERE ENTWICKLUNG BIS ZUR IMAGO 


Die äussere Morphologie der Ganglienkette ist am ersten Puppentag (P,) 
festgelegt (Abb. 9). Was sich bis zur Imago noch verändert, sind nicht die Propor- 
tionen der Ganglien oder Konnektive, sondern allein die Gesamtausdehnung 
des Bauchmarks; das seit der Vorpuppe in Gang befindliche Längenwachstum 
wird erst in der älteren Puppe abgeschlossen. Seine Ursache liegt, wie schon 
dargelegt wurde, in der Gliederung der Tiere: das Zentralnervensystem muss sich 
den Einschnürungen und Winkeln der Körperachse anpassen. Auch die Ganglien 
nehmen gleichmässig noch etwas an Masse zu. Da Mitosen nicht mehr auftreten, 
muss Zellwachstum die Ursache davon sein. Die Querschnittsfläche der thora- 
kalen Konnektive bleibt während der Puppenzeit stationär. Man misst im Mittel 
gegen 800u?. 

Der zusammengesetzte Aufbau des Komplexganglions ist auch in Puppen 
mittleren Alters erkennbar. Erst allmählich bildet sich die aus den Neurallamellen 
und Perineurien der ehemaligen Ganglien bestehende Einschnürung zurück. 
Dadurch wird die Perikaryenzone zu einer Einheit (Abb. 11). Im Neuropilem 
verschwinden die zu Faserhüllglia gewordenen früheren Schwann’schen Zellen 
bald vollständig aus der Grenzregion. Deswegen sind die sechs hintereinander- 
liegenden Kommissuren nun nicht mehr auf den ersten Blick erkennbar. 

Das Aussehen der verschiedenen Zelltypen hat sich während der Metamor- 
phose verändert; Neuroblasten und Ganglienmutterzellen sind sogar ganz 
verschwunden. In sechs bis acht Tage alten Puppen lässt sich folgende Einteilung 
vornehmen (Diese Beschreibung gilt mit Ausnahme einiger speziell erwähnter 
Fälle auch für die Imago) (Abb. 11): Das Perineurium besteht wiederum aus einer 
einzigen Zellart, deren Kerne klein, stark abgeflacht und nur spärlich gestreut 
sind; sie messen etwa 3 auf 6u. Der Cortex im engeren Sinne enthält mehrere 
morphologisch unterscheidbare Typen: Zellen mit ovoidem, ca. 7u langem und 
6u breitem Kern, dessen Chromatin — wie auf S. 998 bereits erwähnt — häufig 
im Zentrum zusammengeballt ist. Der übrige Kernraum erscheint dadurch völlig 
transparent. Bei erwachsenen Tieren ist der Kerninhalt meist wieder gleichmässig 
verteilt. Das Cytoplasma besitzt eine beträchtliche Ausdehnung und sendet 
Fortsätze ins Neuropilem. Dieser grösste Nervenzelltyp wird gewöhnlich als 
Motoneuron bezeichnet (WIGGLESWORTH, 1959; HEYwoop, 1965; LAMPARTER, 
1966; BUSER, 1971). Eine zweite Gruppe besitzt etwas kleinere Kerne (rund Gu 
lang), deren Chromatin keine Zusammenballungen, hingegen eine stärkere Affini- 
tät zur Kernmembran zeigt. Der Cytoplasmagehalt ist meist geringer. Ein dritter 
Zelltyp zeichnet sich durch kleinste, kugelige Kerne von etwa 4u Durchmesser aus. 
Im übrigen gleicht er der zweiten Gruppe. Beide zusammen stellen Assoziations- 
neurone dar, die zweite eventuell kleine Motoneurone (HEYwoop, LAMPARTER, 
BUSER). Da wegführende Fortsätze meist nicht klar erkennbar sind, könnten sich 
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auch Gliazellen unter diesen beiden Kategorien befinden. Ein elektronenoptischer 
Nachweis derselben bietet keine Schwierigkeiten; im Lichtmikroskop hingegen 
sind sie nur in besonders günstigen Schnitten wegen ihres polymorphen, länglichen 
Kerns als Hüllzellen identifizierbar. Im Gegensatz zu Antheraea haben sie eine 
distinkte Membran und ungleichmässig verteiltes Chromatin (BUSER, 1971). 
Aufgrund ihrer Lage werden sie wie erwähnt als Perikaryenhüllglia bezeichnet 
(=Gliatyp III nach WIGGLESWORTH). 

An den eigentlichen Cortex schliesst gegen innen die Schicht der Faserhüllglia 
(Typ IV) an, die sich schon früh von der Umgebung abgehoben hat (vgl. S. 989). 
Die dichtgedrängte Anordnung der Kerne in der Mediane wird in der älteren 
Puppe wieder gelockert, indem die Zellen nach lateral wandern und sich gleich- 
mässig verteilen. Zudem verliert die Kernmembran an Prägnanz, sodass Faser- 
hüllgliazellen in der Imago oft nur aufgrund ihrer besonderen Lage als solche 
erkennbar sind. Die Kerngrösse beträgt nun ca. 3u. 

Im imaginalen Cortex erkennt man häufig Tracheen, welche Durchmesser 
bis zu 3u aufweisen können. Die Tracheenkerne überschreiten dieses Mass; 
bei durchschnittlich 104 Länge weisen sie eine mittlere Breite von Su auf. Im 
Gegensatz zu anderen Insekten besitzen sie eine distinkte Membran (vgl. SCHRA- 
DER, 1938; BUSER, 1971). 


8. DISKUSSION DER LICHTOPTISCHEN ERGEBNISSE 


Das Ziel der vorliegenden lichtmikroskopischen Untersuchung war es, das 
Bauchmark der Insekten während seiner ganzen Entwicklung vom Ei bis zur 
Imago zu verfolgen. Das Hauptgewicht lag dabei auf der Thoraxregion. Vier 
spezielle Probleme erfuhren eine gründlichere Prüfung: 1. Das histologische 
Geschehen im Embryo; 2. Die neuralen Wachstumsphasen im Vergleich zur 
Allgemeinentwicklung; 3. Die Bedeutung der Neuroblasten für die Entwicklung 
des Zentralnervensystems; 4. Das Schicksal der alternden Neuroblasten. 


a. Embryonalentwicklung 


Die frühe Neurogenese von Myrmica zeigt gegenüber anderen Insektenspecies 
keine Besonderheiten. Lediglich die Bildung der Neuroblasten geschieht in etwas 
abgewandelter Form: Üblicherweise lassen sich die neuentstehenden Neuroblasten 
durch die Zunahme ihres Kernvolumens unterscheiden. In unserem Falle behalten 
die Kerne dieselbe Grösse bei wie im ursprünglichen Zustand, während die pro- 
spektiven Dermatogenzellen Neubildungen mit kleinen Kernen sind. WHEELER 
(1891) und MALZACHER (1968) beobachteten, dass bei paurometabolen Insekten 
die Neuroblasten aus sogenannten neurogenen Gruppen hervorgehen, und zwar 
durch Teilung der Zentralzellen. Diese Entstehungsweise scheint jedoch auf 
Insekten niederer Entwicklungsstufe beschränkt zu sein. 
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Nach ihrer Differenzierung geben die Neuroblasten durch inäquale Mitosen 
Tochterzellen ab. Über die weitere Entwicklung dieser Elemente existieren seit 
langem zwei verschiedenen Meinungen: Entweder stellen sie Ganglienmutter- 
zellen dar (SCHRADER, 1938), aus welchen durch äquale Teilungen je zwei Ganglien- 
zellen entstehen; oder es handelt sich bereits um diesen letzteren Typ, der sich 
nun direkt zu Nerven- oder Gliazellen differenziert. Eine umfassende Gegen- 
überstellung der beiden Ansichten ist in der Publikation von ULLMANN (1967) 
enthalten. Die Verteilung dieser beiden Möglichkeiten im Insektenreich scheint 
ziemlich willkürlich; nach ULLMANN kommt ihnen denn auch keine phylogene- 
tische Bedeutung zu. Bei Myrmica sind die Abkömmlinge der Neuroblasten 
Ganglienmutterzellen. Den Beweis dafür liefern die zahlreichen äqualen Mitosen 
in der Nachbarschaft der Neuroblasten. Durch Schätzungen konnte ich ermitteln, 
dass sich während der Embryogenese inäquale und äquale Teilungen etwa die 
Waage halten. Die Angaben von STRINDBERG (1913), der bei der Ameise Formica 
Kernspindeln nur bei den Neuroblasten beobachtete, bedürfen einer Nach- 
prüfung. 

Auch über die Herkunft des Perineuriums und der Gliahülle des Neuropilems 
gehen die Ansichten auseinander. Während man anfangs Blutzellen als Ursprung 
des Perineuriums annahm, betrachtete man es später als Abkömmling des Mittel- 
stranges (WHEELER, 1893; TIEGS & MURRAY, 1938). Jüngere Autoren vermuten 
den Ausgangspunkt seiner Entwicklung in Ganglienzellen der Seitenstränge 
(STRINDBERG, 1913; ULLMANN, 1967; SPRINGER, 1967). Meine eigenen Befunde 
stehen damit in Einklang: Das Perineurium erscheint erst, nachdem der Mittel- 
strang von der Seitensträngen umschlossen worden ist. Zudem setzt die Bildung 
dieser Hülle an der ventralen Ganglienhälfte ein, die ohnehin als erste nur aus 
Seitenstrangmaterial besteht. Die Entstehung erfolgt im einzelnen so, dass die 
jeweils periphersten Ganglienzellen abgeflacht werden. Zellwanderungen wie im 
Falle von Melanoplus (BADEN, 1936) kommen mit grösster Wahrscheinlichkeit 
nicht vor. Über die Bildungsweise der das Neuropilem umgebenden Faserhüllglia 
(LAMPARTER, 1966), von WIGGLESWORTH (1959) als Gliatyp IV bezeichnet, geben 
die vorliegenden Untersuchungen keine klare Auskunft; dieses Gewebe lässt 
sich bei Myrmica erst in Larven mittleren Alters vom eigentlichen Cortex unter- 
scheiden. Falls keine Zellwanderungen auftreten, müssten auch hier die Seiten- 
stränge den grössten Teil dazu beitragen (vgl. SPRINGER, 1967), da sie fast das 
gesamte Neuropilem einschliessen. 

Die Bedeutung des Mittelstrangs und sein Schicksal haben in der Literatur 
schon zu vielen Vermutungen Anlass gegeben. Auch darüber bietet die Publikation 
von ULLMANN (1967) eine umfassende Übersicht. Dass die segmentalen (intra- 
ganglionären) Teile ins Ganglion aufgenommen werden, bejahen die meisten 
Autoren. Die intersegmentalen Bezirke hingegen, die Neuroblasten enthalten, 
degenerieren in bestimmten Fällen, in anderen werden sie ebenfalls ins Ganglion 
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einverleibt (ULLMANN, SPRINGER). Daneben sollen auch Teile des Endoskeletts 
daraus hervorgehen (BADEN, 1936). Bei Myrmica wandern nach meinen Beobach- 
tungen alle intersegmentalen Zellen ins jeweils vordere Ganglion. Neuroblasten 
sind denn auch später in den mediodorsalen, hinteren Ganglienregionen auffallend 
häufig. Pyknotische Kerne konnte ich nicht feststellen. Eine an sich denkbare 
Mitwirkung bei der Ausbildung eines Mediannerven ist auszuschliessen, da solche 
bei Ameisen fehlen (vgl. MARKL, 1966). 


b. Die Wachstumsphasen des Bauchmarks im Vergleich zur Allgemeinentwicklung 


Im Embryo dominiert das Bauchmark in seinem Wachstum über die meisten 
Organe. Das vorläufige Ergebnis ist ein kompakter Gewebewulst, welcher den 
ganzen Keim seiner Länge nach durchzieht und einen grossen Teil seiner ventralen 
Hälfte einnimmt. Die Ganglienkette wächst somit in der Embryogenese positiv 
allometrisch. 

Die erste Entwicklungsphase des Bauchmarks ist nach dem Schlüpfen der 
Larven noch nicht abgeschlossen. Erst in der ca. 2 mm langen Larve stagniert 
das Wachstum, und die Zellteilungen hören auf. Die Zunahme der Körpergrösse 
bis zur Metamorphose wirkt sich in den Ganglien nicht mehr aus. Aber auch 
schon zuvor, vom Beginn der Postembryonalzeit an, wächst die Ganglienkette 
nur noch schwach. Damit verhält sie sich während der ganzen Larvalphase 
negativ allometrisch. Einzig die Konnektive lassen isomerrische Verhältnisse 
erkennen, da sie der Grössenzunahme des Skeletts folgen müssen. 

Die zweite Entwicklungsphase des Zentralnervensystems, die Neurometa- 
morphose, beginnt zur gleichen Zeit wie die der meisıen Organe, 4 Tage vor der 
Defäkation. Die Umwandlungen werden in den ersten Puppentagen beendet. Aller- 
dings können die Konnektive auch später noch etwas länger werden, was durch 
mehrfache Knickung der Körperachse zustande kommt. Die Metamorphosen des 
Bauchmarks und der übrigen Gewebe stimmen zeitlich ziemlich genau überein, 
Das Bauchmark wächst jedoch dank zahlreicher Mitosen und starker Faser- 
vermehrung positiv allometrisch. Die Massenzunahme erfolgt wahrscheinlich zur 
Hauptsache auf Kosten des Fettkörpers. 

Der erste Wachstumsschub im Embryo betrifft alle Regionen des Bauchmarks 
gleichmässig; das Ergebnis ist zunächst eine Kette annähernd gleichartiger 
Ganglien. Erst die zweite Vermehrungsphase führt zu den prägnanten Grössen- 
unterschieden zwischen Thorakal- und Abdominalganglien. Der Zusammenhang 
zwischen Struktur und Funktion ist einleuchtend: Entsprechend der Differen- 
zierung des Thoraxabschnittes zum imaginalen Bewegungszentrum mit viel- 
fältigen Muskelfunktionen muss das nervöse Regelsystem erweitert werden. Dies 
äussert sich unter anderem in einer Zunahme der Zellzahl. Bei Acheta beruht die 
Volumensteigerung im Gegensatz zu Myrmica hauptsächlich auf dem Wachstum 
der einzelnen Zellen (GYMER & EDWARDS, 1967). 
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c. Die Bedeutung der Neuroblasten und ihre Entwicklung 


Die Neuroblasten stellen die Urzellen aller nervösen und gliösen Elemente 
dar. Sie vermögen während längerer Zeit viele Tochterzellen in kurzen Abständen 
abzugliedern. In der Embryonalphase tun sie dies, ohne merklich an Volumen 
einzubüssen. In der Junglarve geht bei vielen Insekten ein grosser Teil der Neuro- 
blasten zugrunde. Im Falle von Ephestia z. B. geht ihre Anzahl von vielen Dut- 
zenden auf nur 4 in jeder Gehirnhälfte zurück (SCHRADER, 1938). Auch bei 
Myrmica ist ein gewisser Rückgang festzustellen, der sich aber nur auf etwa 10% 
beläuft. In der älteren Myrmica-Larve vermehren sich die Neuroblasten durch 
äquale Teilungen wieder. Erst nach der Metamorphose erfolgt der totale Rückgang, 
eine allgemeingültige Tatsache im Insektenreich. 

Die grosse Bedeutung der Neuroblasten, die die Larvalphase überdauern, 
liegt darin, dass nur mit ihrer Hilfe die Thorakalganglien zu einem wichtigen 
nervösen Zentrum werden können. Sie sind verantworlich für die Bildung der 
neuen Assoziauons- und sonstigen Zellen, die kompliziertere Koordinations- 
leistungen ermöglichen. Ein Funktionswechsel der schon bestehenden Neurone 
ist nicht wahrscheinlich. Es ist jedoch nicht auszuschliessen, dass ausser den 
Neuroblasten auch Ganglienmutterzellen während der Larvalphase fortbestehen 
und zur Zellvermehrung beitragen. 

In der Larvalperiode, also im Zeitraum spärlicher Zellteilungen, nimmt bei 
Myrmica der Kerninhalt der Neuroblasten sukzessive um 100 bis 150% zu. 
Der Höchstwert wird beim Beginn des zweiten Mitoseschubes erreicht. Während 
der Metamorphose geht das Kernvolumen wieder zurück. Auch die übrigen 
Zellen der Ganglien sind solchen Veränderungen unterworfen. Die grossen 
Neurone zeigen einen kontinuierlichen Anstieg während der ganzen Larval- 
und Metamorphosezeit. Von der 114 mm langen Larve bis zur Defäkation bedeutet 
dies eine durchschnittliche Zunahme auf das Dreifache. 

Aller Wahrscheinlichkeit nach steht die Kernvergrösserung sowohl bei den 
Neuroblasten, als auch bei den übrigen Zellen nicht in Zusammenhang mit 
Polyploidie oder Polytänie. Nach RısLer (1954) behalten die Neuroblasten und 
Ganglienmutterzellen der Arbeiterinnenlarven von Apis trotz Kerngrössenzunahme 
ihren diploiden Chromosomensatz bei. Auch KRAMER (1959) beschreibt bei 
Arbeiterinnen von Myrmica laevinodis während der Entwicklung keine polyploiden 
Neuroblasten. In unserem Falle liessen sich auch keine Grössenklassen abgrenzen, 
wie sie von polytänen Kernen durchlaufen werden (BESSERER, 1956). Zudem besteht 
bei den Neuroblasten eine enge Beziehung zwischen der grossen Zahl eng auf- 
einanderfolgender Mitosen und dem Rückgang des Kernvolumens (s. unten). 
Aus der Literatur ist mir kein Beispiel polytäner Nervenzellen bekannt. 

Bei genauer Beobachtung der Entwicklungsvorgänge kann man erkennen, 
dass diese Änderungen des Kerninhaltes auf das Wechselspiel zweier Faktoren 
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zurückzuführen sind. Der eine, der zum Rückgang des Volumens führt, besteht 
in der kontinuierlichen Abgliederung von Tochterzellen; der andere läuft diesem 
Prozess durch ständige Materialaufnahme entgegen. Während der Embryogenese 
halten sich beide ungefähr die Waage. Später, in der Larve, verschiebt sich das 
Gleichgewicht immer mehr zugunsien des volumensteigernden Faktors. Beim 
Beginn der Metamorphose kehrt sich das Verhältnis schlagartig um. Über die 
Steuerung dieses Ablaufs ist nichts bekannt. 


d. Das weitere Schicksal der Neuroblasten 


Immer wieder stellte sich bei Untersuchungen über die Neurogenese die 
Frage, was mit den alternden Neuroblasten geschehe. Einig war man sich nur 
darüber, dass sie alle nach der Metamorphose nicht mehr nachweisbar sind. Zwei 
Meinungen kristallisierten sich im Laufe der Zeit heraus: WHEELER beobachtete 
bei Insekten als erster pyknotische Neuroblasten nach beendeter Zellproduktion. 
Diese Feststellungen wurden später von BAUER (1904) an Vespa, STRINDBERG 
(1913) an Formica, SCHRADER (1938) und in neuester Zeit von PANOV (1963), 
sowie NORDLANDER & EDWARDS (1968) bestätigt. Andere Forscher (UMBACH, 
1934; MALZACHER, 1968) fanden keine Anzeichen von Degenerationen, was auch 
in vollem Umfang für Myrmica gilt. Das Absinken der Neuroblastenzahl beruht 
hier auf einem kontinuierlichen Rückgang des Zellinhalts infolge der zahlreichen 
Mitosen. Neuroblasten lassen sich deshalb von einer bestimmten Minimalgrösse 
an nicht mehr von ihren Abkömmlingen trennen. Wahrscheinlich unterscheiden 
sie sich dann auch funktionell nicht mehr. Im Zusammenhang mit diesem Prozess 
nimmt der Inäqualitätsgrad der Neuroblastenteilungen ab (MALZACHER, 1968). 
Es kann angenommen werden, dass eine äquale Mitose das Ende der Reihe 
bildet. Daraus gehen zwei gleichwertige Ganglien- oder Ganglienmutterzellen 
hervor. 

Nicht nur bei alternden Neuroblasten, auch von anderen Zellen des Zentral- 
nervensystems wurden Abbauvorgänge beschrieben. So beobachtete HEYWOOD 
(1965) pyknotische Assoziations- und Motoneurone sowie Perineuriumzellen in 
der jungen Puppe von Pieris. Degenerative Hüllzellen wurden auch von anderen 
Autoren festgestellt (BAUER, 1904; SANCHEZ, 1923; STEOPOE & DORNESCO, 1935; 
SCHRADER, 1938). Bei Myrmica können gelegentlich in den Konnektiven junger 
Imagines Histolysestrukturen auftreten. Davon betroffen sind die Schwann’schen 
Gliazellen (vgl. S. 1015). Die Bedeutung dieses Vorganges ist unklar; ein Zusammen- 
hang mit dem Metamorphosegeschehen ist aber wahrscheinlich auszuschliessen. 
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Il. POSTEMBRYOGENESE DES KONNEKTIVS ZWISCHEN MESO- UND 
METATHORAKALGANGLION (ELEKTRONENOPTISCHE UNTER- 
SUCHUNGEN) 


1. EINLEITUNG 


Verschiedene Fragen, die ich mit lichtoptischen Methoden nicht ausreichend 
beantworten konnte, machten die Anwendung des Elektronenmikroskops zur 
Bedingung. Diese Untersuchungen sollten über das Schicksal der Neurallamelle, 
die Rolle des Perineuriums, sowie über eventuelle Veränderungen in den Axonen 
während der Konnektivverkürzung Auskunft geben. Ausserdem hoffte ich, 
mittels Zählungen von Nervenfasern einige Angaben über deren Entwicklung 
machen zu können. 

Alle älteren elektronenmikroskopischen Studien über den Bau des Bauch- 
marks der Insekten sind in der grossen Monographie von BULLOCK & HORRIDGE 
(1965) zusammengestellt. Die meisten dieser Arbeiten beziehen sich nur auf die 
imaginale Struktur (Hess, 1958, 1960; TRUJILLO-CENOZ, 1962; LAMPARTER, 1966 
(an der Ameise Formica); LAMPARTER, AKERT & SANDRI, 1967; REHBERG, 1966; 
MADDRELL & TREHERNE, 1967). Meines Wissens haben einzig PIPA & WOOLEVER 
(1965) auch dem Entwicklungsgeschehen Aufmerksamkeit geschenkt. Im Mittel- 
punkt ihrer Untersuchungen standen die Umwandlungen der Neurallamelle 
und der Axone. 

Unsere eigenen Ergebnisse wurden an Konnektivquerschnitten zwischen 
Meso- und Metathorakalganglion gewonnen. Dieser Abschnitt des Zentral- 
nervensystems eignete sich für unser Vorhaben am besten: Er erfährt im Laufe 
der Metamorphose eine starke Verkürzung, ohne dass er dabei in ein Ganglion 
einverleibt wird. Mit der Wahl dieser Stelle wurde zudem ein direkter Vergleich 
mit den Publikationen von Pipa & WOOLEVER ermöglicht. 


2. POSTEMBRYOGENESE DER NEURALLAMELLE 


Die Neurallamelle, die äussere, azelluläre Hülle des Zentralnervensystems, 
misst bei der Myrmicalarve im Querschnitt 0,1 bis 0,2u (Abb. 13). Diese Angabe 
gilt indessen nur für die Bezirke, die direkt ans Hämocoel grenzen. Häufig liegen 
andere Organe dicht am Konnektiv, wie z. B. Fettkörper, Tracheen oder Teile 
des Verdauungsapparates (Abb. 15). Ihre Basalmembran tritt dann in engen 
Kontakt mit der Neurallamelle. Eine gegenseitige Abgrenzung ist nicht mehr 
möglich. Die Gesamtdicke dieses “Bindegewebes” kann an solchen Stellen bis 
auf 0,6: anwachsen (Abb. 14). 

Diese Membranen sind im allgemeinen amorph; gelegentlich haben sie auch 
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eine körnige Struktur. Wo die Neurallamelle mit einer Basalmembran zusammen- 
hängt, tritt manchmal eine Schichtung auf (Abb. 14). Die Grundsubstanz enthält 
an solchen Stellen stärker elektronendichte, feine Streifen, die parallel zur Organ- 
oberfläche verlaufen. Ihr mittlerer Abstand von der Zellmembran und vonein- 
ander beträgt 600 Ä. Wahrscheinlich handelt es sich hierbei um das Ergebnis 
einer Sekretion von unterschiedlich dichtem Membranmaterial durch die darunter- 
liegenden Zellen. Mit den von zahlreichen Autoren in der Neurallamelle mancher 
Insekten beschriebenen Fibrillen haben sie nichts zu tun (vgl. BACCETTI, 1961; 
SMITH & TREHERNE, 1963; Pipa & WOOLEVER, 1965; LAMPARTER, 1966). In der 
larvalen Neurallamelle von Myrmica konnten Fibrillen nicht beobachtet werden. 
Offenbar sind zusätzliche Verstärkungselemente für das meist zwischen andern 
Organen eingebettete Zentralnervensystem nicht erforderlich. 

Schon während der Larvalentwicklung lösen sich an freiliegenden Stellen 
der Neurallamelle häufig Teile aus den äussersten Bezirken ab. Solche Bruchstücke 
beobachtet man meist als kleine Partikel, gelegentlich auch als lockere Ansamm- 
lungen im angrenzenden Hämocoel. Die Neurallamelle scheint ständig unter dem 
Einfluss von Abbaufermenten zu stehen. Die Herkunft dieser Enzyme ist ungewiss. 
Da die peripheren Lamellenzonen angegriffen werden, muss man annehmen, 
dass sie aus dem Hämolymphraum stammen. ASHHURST & RICHARDS (1964a) 
vermuteten Blurzellen, im speziellen Adipohämocyten, als Orte der Enzym- 
produktion. 

Obwohl diese Degenerationserscheinungen schon in jungen Larven auftreten, 
schwindet die Neurallamelle seltsamerweise bis zur Metamorphose nur unmerklich. 
Hier stellt sich die Frage, ob nicht als Ausgleich eventuell eine Neubildung 
von innen her erfolge. Die charakteristischen Organellen einer sezernierenden 
Zelle, endoplasmatisches Reticulum und Golgiapparat, fehlen dem Perineurium 
jedoch eben während der Larvalperiode. Wahrscheinlich hält sich der Abbau 
in dieser Zeitspanne doch in engen Grenzen. 

Bis zum Beginn der Neurometamorphose bleibt die Neurallamelle in Struktur 
und Umfang somit noch annähernd unverändert. Erst vom Einsetzen der Ganglien- 
bewegungen an (Stadium L3,,,) nimmt die Hülle allmählich ab (Abb. 19). Diese 
Entwicklung verläuft, mindestens im Thoraxgebiet, synchron. Ein Richtungs- 
gradient wie im Falle von Pieris (HEYwoop, 1965) tritt nicht auf. Reste von 
amorphem Lamellenmaterial beobachtet man an vielen Stellen in der Umgebung 
des Konnektivs. Wie rasch die Partikel wegtransportiert werden, ist von der 
Intensität des Blutstromes abhängig. In geschützten Winkeln hält sich die ursprüng- 


liche Lamellendicke länger. Am dritten Vorpuppentag (V3) hat die Neurallamelle 
| bis auf durchschnittlich 0,05u abgenommen. Oberflächenveränderungen im 
 Konnektiv führen gelegentlich zu wulstartigen Zusammenfaltungen oder Ansamm- 
_ lungen von Lamellenmaterial (Abb. 18). Vermutlich sind Ganglienbewegungen 


die Ursache hiervon. 
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Am ersten Puppentag (P,) vervollständigt sich der Abbau der larvalen 
Neurallamelle (Abb. 24). Das verbliebene 0,05u dicke Häutchen löst sich als 
Ganzes von der Oberfläche ab. Es zerfällt dann in kleinere Stücke, die je nach 
den Kräften, die darauf einwirken, gefaltet oder übereinandergeschoben werden. 
Der Blutstrom treibt in den folgenden Stunden alle diese Partikel weg. Die 
abgelöste Restlamelle zeichnet sich durch eine stark elektronendichte Mittellinie 
aus, die beidseitig von hellerem, amorphem Material begleitet wird. Es istauffällig, 
dass diese Struktur erst im Stadium V3, also kurz vor der Delamination, erscheint 
(Abb. 19). Die Tatsache, dass nun auch gegen das Perineurium hin lockeres 
Material liegt und zudem die Ablösung in einem Zug erfolgt, lässt vermuten, 
dass die Enzyme für diesen letzten Abbauschritt aus darunterliegenden Zellen 
stammen (vgl. Pipa & WOOLEVER, 1965). 

Bei Galleria (PipA & WOOLEVER) bringen Phagocyten, die bis zum Perineurium 
vordringen können, die Reste der larvalen Neurallamelle zum Verschwinden. 
In unserem Fall hingegen fehlen Blutzellen in der Nachbarschaft des Konnektivs 
fast vollständig. Das weitere Schicksal der von der Hämolymphe weggeschwemm- 
ten Membranpartikel wurde nicht untersucht. Immerhin steht fest, dass in un- 
mittelbarer Nähe des Bauchmarks Phagocytose nicht vorkommt. 

Nur während wenigen Stunden bleibt die Oberfläche des Zentralnerven- 
systems ohne eine äussere Hülle. Bereits in der zwei Tage alten Puppe (P;) 
zeigen sich die ersten Anzeichen einer imaginalen Neurallamelle (Abb. 26). Ihre 
Dicke beträgt zwar erst 0,054, ist aber überall konstant. Die Matrix ist amorph. 
In den folgenden Stadien vervollständigt sich die Anlage: Sie wächst heran und 
entwickelt sich strukturell. Am zehnten Puppentag (P,,) misst sie bereits 0,15 
bis 0,25. In der homogenen Grundsubstanz lassen sich erstmals kollagenartige 
Fibrillen nachweisen (Abb. 27). Im Stadium P} hat die Dicke auf 0,30 bis 0,354 
zugenommen; die Fibrillenzahl ist gleichfalls angestiegen. Unmittelbar vor der 
Imaginalhäutung (P,,) ist die Entwicklung beendet. Die Neurallamelle bildet 
nun eine 0,35 bis 0,404. breite Abschlusschicht. Ihre amorphe Matrix enthält 
zahlreiche Kollagenfibrillen, die überwiegend parallel zur Konnektivoberfläche 
angeordnet sind (Abb. 29). Der Fibrillendurchmesser beträgt etwa 250 À, ihre 
Makroperiode ca. 220 Ä (Abb. 29 inset). Diese ist wesentlich kleiner als bei 
Formica lugubris, einer andern Ameisenart, in welcher 600 Ä gemessen wurden 
(LAMPARTER, 1966; vgl. auch BACcETTI, 1961). Wie die Ergebnisse zeigen, unter- 
scheidet sich die imaginale Neurallamelle in Umfang und Struktur deutlich 
von der larvalen. Auf die Frage nach dem Entstehungsort der imaginalen Neural- 
lamelle wird später eingegangen (S. 1011). 
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3. POSTEMBRYOGENESE DES PERINEURIUMS 


Das Perineurium, die zellige Nervenscheide, hat in der Larve eine Dicke 
von 0,4 bis 0,8u (Abb. 13). Sein Anteil an der Querschnittsfläche des Konnektivs 
beträgt etwa 30%. Zu neun Zehnteln des Umfangs besteht es aus zwei Schichten. 
In den übrigen Gebieten stösst die innere Lage an die Neurallamelle. Die äussere 
hat umgekehrt niemals direkten Kontakt mit dem Axonbereich. Das Perineurium 
sendet im Gegensatz zu Carausius keine Fortsätze ins Zentrum des Konnektrivs 
aus (MADDRELL & TREHERNE, 1967). 

Kerne sind selten; die Cytoplasmaausläufer haben somit eine weite Aus- 
dehnung. Die Fortsätze der innern Zellage sind durch ineinandergreifende Falten 
eng verbunden (Abb. 15) (vgl. LAMPARTER, 1966). Dadurch entsteht stellenweise 
ein Netzwerk von Doppelmembranen. Diese haben einen konstanten Abstand 
von 260 Ä und sind auf der ganzen Länge alle 210 Ä durch “septate junctions” 
verknüpft (Abb. 15 inset) (vgl. auch GILULA, BRANTON & SATIR, 1970). Alle 
übrigen Doppelmembranen haben keine speziellen Haftstrukturen. Ihre Abstände 
sind infolgedessen nicht so regelmässig. Interzellularlücken von über 300 Ä 
wie im Falle von Carausius kommen allerdings nicht vor. 

Das Cytoplasma der beiden Schichten unterscheidet sich im Organellen- 
gehalt nicht. In der Larve fallen am meisten die zahllosen Mikrotubuli auf 
(Abb. 13). Sie haben einen Aussendurchmesser von etwa 220 À und sind stets 
nach zwei bestimmten Richtungen angeordnet, die konsequent in einem rechten 
Winkel zueinander stehen. Meist verläuft der grössere Teil parallel zur Konnek- 
tivachse, ohne streng damit übereinstimmen zu müssen. Der Rest erscheint dann 
im Querschnitt längs getroffen, zieht sich also ringförmig entlang der Oberfläche. 
Die Tubuli liegen häufig nach ihrer Orientierung gesondert in den beiden Schichten, 
wobei innen die axiale Richtung bevorzugt wird. Die streng gekreuzte Anordnung. 
dieser Elemente erinnert an den Aufbau der pflanzlichen Zellwand: Hier sind es 
Zellulosefibrillen, in unserem Fall Mikrotubuli, deren “Kreuztextur” wohl 
besonders günstige mechanische Eigenschaften aufweist. 

An anderen Organellen ist das Perineurium junger Larven arm. Bezüglich 
des Stoffwechsels macht es einen recht inaktiven Eindruck. Das endoplamastische 
Reticulum fehlt vor der Metamorphose, ebenso Golgi-Komplexe. Mitochon- 
drien treten erst in mittleren Larvenstadien auf (Abb. 16). Sie haben einen Durch- 
messer von etwa 0,21 und eine Länge von 3u und mehr, sind also sehr langge- 
streckt. Sie richten sich mehrheitlich nach der Konnektivachse aus. Gelegentlich 
beobachtet man Mitochondrien mit nur wenigen und zum Teil unvollständig 
durchgeschnürten Cristae (Abb. 16). Wahrscheinlich handelt es sich um Organellen, 
die sich eben ausdifferenzieren. Ein weiterer Plasmabestandteil sind kleine, elek- 
tronendichte Grana. Man begegnet ihnen schon in der Junglarve. 
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Mit dem Beginn der Ganglienverschiebungen setzen auch im Perineurium 
die ersten Veränderungen ein. Kerne beobachtet man nun häufiger, was auf deren 
Wachstum zurückzuführen ist. Die lichtoptische Prüfung ergab keine gehäufte 
Mitosetätigkeit. Einige Kerne schwellen überdurchschnittlich an (Abb. 21). Mit 
etwa 5u kleinem und bis zu 10u grossem Durchmesser sind sie identisch mit den 
im lichtoptischen Teil erwähnten Riesenkernen in der Peripherie der Ganglien 
(S. 996). Die entsprechenden Werte normaler Perineuriumkerne betragen höchstens 
3 bzw. 6u. Ab und zu sind Axone von Einfaltungen der Perineurialzelloberfläche 
eingeschlossen (Abb. 17). Dass es tatsächlich Nervenfasern und nicht Fortsätze 
der inneren Zellage sind, beweist der Mangel an “septate junctions” zwischen den 
umfassenden Membranen. Das Perineurium lässt eine Spalte zum Axonbereich 
des Konnektivs frei, die ihrerseits aber durch “septate junctions” unterbrochen 
wird. 

Die auffallendste Veränderung im Perineurium während der frühen Meta- 
morphose ist die Dickenzunahme grosser Cytoplasmabezirke (Abb. 18, 21, 22) 
(Heywoop, 1965; Pipa & WOOLEVER, 1964, 1965). Sie setzt bei Myrmica nach 
der Defäkation (V,) ein, erreicht in der späten Vorpuppe (V,) ihren Höhepunkt 
und wird während der Puppenentwicklung wieder rückgängig gemacht. Meist 
ist nur die periphere Zellage davon betroffen. Sie kann bis auf 5u anwachsen. 
Der Flächenanteil des Perineuriums wird dadurch nicht gross beeinflusst, da die 
Dickenzunahme nicht überall gleich stark ist und zudem durch das Anwachsen 
der Axonzahl ausgeglichen wird. Die Massenausdehnung des Perineuriums 
kommt durch das Anschwellen des Grundplasmas bei gleichzeitiger Vakuoli- 
sierung gewisser Zellbezirke zustande. Das Cytoplasma hat ein sehr lockeres 
Gefüge, ist aber grösstenteils mit rosettenförmig angeordneten Glykogenkörnen 
angefüllt (Abb. 22). Auch die innere, wenig verdickte Schicht enthält reichlich 
Glykogen. Die Vakuolen sind optisch leer; ihr Inhalt wurde vermutlich bei der 
Acetonbehandlung herausgelôst. Endoplasmatisches Reticulum und Golgi- 
Zisternen erscheinen kurz vor der Defäkation zum ersten Mal (Stadium 311, 
bzw. L3,). Sie sind in der Vorpuppe in grosser Menge vorhanden, desgleichen 
Mitochondrien. Das endoplasmatische Reticulum liegt stets nur in der rauhen 
Form vor. 

Durch seine Vielzahl von Organellen macht das Perineurium der Vorpuppen 
einen stoffwechselaktiven Eindruck. Die Mitochondrien deuten wohl auf seine 
Barrierefunktion zwischen dem externen und internen Milieu des Konnektivs 
hin (Gun & TREHERNE, 1963; LAMPARTER, 1966). Im endoplasmatischen Reticu- 
lum und den Dictyosomen muss man eine Vorbereitung für die Bildung der 
imaginalen Neurallamelle sehen. Auch die Glykogenansammlung, die später 
wieder verschwindet, spricht dafür. 

Schon am ersten Puppentag (P,) wird die Verdickung zu einem grossen Teil 
rückgängig gemacht (Abb. 24). Die beiden Schichten messen nur noch etwa 3u 
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in der Dicke. Die grossen Glykogenmengen sind stark zusammengeschrumpft. 
An ihrer Stelle liegen häufig Mitochondrien dicht gepackt. In der weiteren Ent- 
wicklung fallen die vielen Kerne und die oft geringe Ausdehnung jeder Zelle an 
der Konnektivoberfläche auf (Abb. 26). Diese Erscheinung beruht meiner Meinung 
nach nicht auf Zellteilungen, sondern auf der nun beendeten Konnektivver- 
kürzung. Weil die jetzige Oberfläche nur noch einen Bruchteil der larvalen aus- 
macht, wird der Zellinhalt auf einen engeren Bezirk zusammengedrängt. 

Besonderes Augenmerk richtete ich auf eventuelle Abbaubvorgänge. Bei 
Pieris (HEYWOOD, 1965) und beim Seidenspinner (STEOPOE & DORNESCo, 1935) 
degenerieren während der Metamorphose grosse Bezirke des Perineuriums. Von 
wenigen übriggebliebenen Zellen geht später eine vollständige Erneuerung aus. 
Diese Angaben stimmen mit meinen eigenen Beobachtungen nicht überein. Dege- 
nerierende Zellen (deren Plasma schrumpft und stark elektronendicht wird) 
(Hess, 1960; LAMPARTER, AKERT & SANDRI, 1967) konnte ich im Perineurium 
nicht feststellen. 

Die weitere Entwicklung des Perineuriums ist von starken histologischen 
Veränderungen geprägt. Vom ersten Puppentag an erlangen seine Zellen mehr 
und mehr das Aussehen eines sezernierenden Gewebes (Abb. 27, 28): Endo- 
plasmatisches Reticulum, Golgi-Zisternen, Vesikel und Vakuolen vermehren 
sich stark. Die Zisternen des endoplasmatischen Reticulums sind deutlich erwei- 
tert. Verbreitert ist oft auch der Interzellularraum zwischen benachbarten Peri- 
neuriumzellen, z. B. in Form einer trichterförmigen Mündung gegen die Neural- 
lamelle (Abb. 28). Diese Räume, wie auch die erwähnten Vakuolen, enthalten 
Material, das dieselbe Struktur und Elektronendichte aufweist wie die Matrix 
der Neurallamelle. Den Höhepunkt in seiner Ausgestaltung als sezernierendes 
Gewebe erreicht das Perineurium zwischen den Stadien Pa und P,, (mit ca. 1,6 u 
Dicke). Da dies gleichzeitig die Phase des stärksten Lamellenwachstums darstellt, 
kann kein Zweifel darüber bestehen, dass das Perineurium der Entstehungsort. 
der imaginalen Neurallamelle ist (vgl. Prea & WOOLEVER, 1965). Aufgrund dieser 
Befunde ist zu vermuten, dass die Bildung der larvalen Neurallamelle in derselben 
Art und Weise erfolgt. 

Die letzte Phase der Entwicklung ist durch eine rapide Massenabnahme und 
Entdifferenzierung des Perineuriums gekennzeichnet (Abb. 29-32). Kurz nach 
_ der Imaginalhäutung (Stadium Im,) beobachtet man tiefgreifende Veränderungen, 
die noch in mehrtägigen Tieren andauern. Das Cytoplasma schwindet in kurzer 
Zeit, sodass in der älteren Imago die beiden Schichten zusammen nur noch 0,1 
bis 0,44 messen. Der Anteil an der Querschnittsfläche des Konnektivs geht in 
der gleichen Zeit von 30% auf 10% zurück. Anderseits wird die Verzahnung der 
_ innern Schicht verstärkt. Systeme von Doppelmembranen, die durch “septate 
junctions” zusammengehalten werden, dehnen sich aus (Abb. 29). Die Fortsätze 
verlieren innert kurzer Zeit fast alle ihre Organellen (Abb. 31). Nur in Kernnähe 
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bleiben die ursprünglichen Verhältnisse bestehen. Das Endergebnis ist ein äusserst 
feines, immer noch doppelschichtiges Gewebe, das mit Ausnahme vereinzelter 
Mitochondrien und Mikrotubuli frei von Organellen ist. 

Die auffälligen Wandlungen des Perineuriums in der letzten Entwicklungs- 
phase hängen wohl eng mit seinen veränderten Funktionen zusammen. Nicht 
gewechselt hat natürlich seine Aufgabe als physiologische Schranke. Darauf 
deuten die verbliebenen Mitochondrien hin. Alle Organellen jedoch, die für 
die Bildung der Neurallamelle benötigt wurden, sind verschwunden. Dafür 
erreicht die enge Verzahnung der Cytoplasmafortsätze hier ihr Maximum. 
Anscheinend hat im erwachsenen Tier die mechanische Beanspruchung zuge- 
nommen, z. B. durch Bewegungen des Kopfs. Eine weitere Tatsache spricht | 
dafür: Das Perineurium füllt Lücken zwischen Axonen aus, die peripher aus der . 
Faserzone herausstehen. Es glättet damit die Konnektivoberfläche und verleiht 
ihr so zusätzliche Festigkeit. 

Meines Wissens wurden ähnliche Beobachtungen an anderen Insekten bisher 
nicht gemacht. Es scheint, dass das Perineurium anderer Arten in der Imago eine 
weniger spezialisierte Struktur hat. 


4. POSTEMBRYOGENESE DES NERVENFASERBEREICHS 


Der Nervenfaserbereich zwischen dem zweiten und dritten Thorakalganglıon | 
hat in der jungen Larve (Stadium L1) einen sehr übersichtlichen Aufbau (Abb. 13). 
Das Zentrum des Konnektivs nimmt eine kompakte Axonmasse ein, die durch 
Gliafortsätze vom Perineurium abgegrenzt wird. Die Kerne dieser Zellen sind 
ovoid; ihre Länge beträgt etwa 4,5 u, die Beite ca. 3,5 u. Im Gegensatz zu andern 
Insekten sind es bei Myrmica durchwegs Schwannzellen (MADDRELL & TREHERNE, 
1967). Riesengliakerne mit einem Durchmesser von 50 bzw. 80 u (Prpa & WooL- | 
EVER, 1964) stellte ich nicht fest. | 

Die Ausläufer der Schwannzellen haben eine Dicke von 0,4 bis 0,8 u. Gelegent- ` 
lich entsenden sie Sekundärfortsätze in zentraler Richtung, die jedoch nur ober- 
flächlich zwischen die Nervenfasern eindringen. Form und Umfang der Axone sind 
sehr einheitlich. In bestimmten Zonen zeigen sie eine auffallend regelmässige 
hexagonale Anordnung. Möglicherweise stellt diese raumsparende Struktur die 
ursprüngliche Verteilung der Neurite im auswachsenden Konnektiv dar. 

Das Cytoplasma der Schwannzellen und der Axone enthält erst wenige 
Organellen. Einzig Mikrotubuli sind in beiden Zellarten reichlich vorhanden. 
Im Gegensatz zum Perineurium verlaufen sie jedoch fast ausschliesslich parallel | 
zur Konnektivachse. Höchstens in den peripheren Gliabezirken treten hie und da | 
Tubuli auf, deren Richtung um 90° davon abweicht. Die Mitochondrienversorgung | 
ist noch schwach (vgl. Abb. 15). Diese Organellen haben verschiedene Grösse: 
ausser dem bereits erwähnten Typ von ca. 0,2 u Dicke findet man feinere, deren | 

















ENTWICKLUNG DER GANGLIENKETTE BEI MYRMICA 1013 


Durchmesser bis zu 0,1 u betragen kann. Im innern Aufbau unterscheiden sie 
sich nicht. Somit sind die kleineren keine Entwicklungsvorstufen; in allen Fällen 
handelt es sich um fertig ausdifferenzierte Organellen. Das Schwannzellplasma 
ist in der Junglarve bereits im Besitz von endoplasmatischem Reticulum, allerdings 
erst in geringer Menge. „Septate junctions“ treten im gesamten Faserbereich, 
wie auch zwischen Perineurium und Gliafortsätzen, nicht auf. Hingegen beo- 
bachtet man regelmässig Desmosomen vom „Macula adhaerens“-Typ zwischen 
Schwann’schen Zellfortsätzen (Abb. 16). 

Die Schwannzellen erfüllen wohl ähnliche Aufgaben wie die Nervenscheide: 
auf der einen Seite haben sie Stützfunktion, auf der andern Seite bilden sie eine 
weitere Barriere zwischen dem Aussenmedium und den Neuriten. Insofern sind 
sie für deren Versorgung mit Nährstoffen verantwortlich. 

Während der Larvalentwicklung erfährt der Axonbereich einige Umwand- 
lungen (Abb. 15). Die Sekundärfortzsätze der Schwann’schen Zellen wachsen in 
zentripetaler Richtung aus und durchziehen schliesslich (Stadium L3,) netzartig 
die gesamte Faserzone. Dadurch werden Gruppen von einigen Dutzend Axonen 
jeweils von einer einheitlichen Gliascheide umhüllt. Zusätzlich können Nerven- 
fasern in direkten Kontakt mit dem Perineurium treten. Diese Massnahmen 
verbessern die Nährstoffversorgung. In der Larvalperiode verändert sich auch 
das ausgewogene Grössenverhältnis der Axone. Einige wenige nehmen deutlich 
an Umfang zu. Form und Anordnung der Neurite verlieren ihre Einheitlichkeit. 

Im Stadium L3,,,, also kurz nach dem Beginn der Konnektivverkürzung, 
fiel mir eine ungewöhnliche Erscheinung auf (Abb. 16). In einem genau quer- 
getroffenen Konnektiv, mitten zwischen den beiden Ganglien, fand sich eine 
diagonal durch den Schnitt verlaufende Zone von längs angeschnittenen Nerven- 
fasern. Unmittelbar daneben waren Axone schief getroffen; an einer andern 
Stelle zeigten sie ein exaktes Querschnittsbild. Zählungen von Neuriten in ver- 
schiedenen Ebenen desselben Konnektivs ergaben Schwankungen um fast 10%.. 
Diese Tatsache, sowie ein Rekonstruktionsversuch, bestätigen die Annahme, dass 
die Axone an gewissen Stellen gruppenweise aufgefaltet werden. Die unterschied- 
lichen Werte bei den Zählungen kommen meiner Meinung dadurch zustande, 
dass infolge der Schlaufenbildung Nervenfasern zum Teil zweimal berücksichtigt 
wurden. Axonschlingen wurden bisher an verschiedenen Insekten lichtoptisch 
beobachtet (Pipa & WOOLEVER, 1964; SCHWAGER, 1970; HEINERTZ, unpubl.). 
Nach den experimentellen Untersuchungen von PPa (1967, 1969) entstehen sie 
durch Bewegungen der Gliazellen im Zuge der Konnektivverkürzung. 

Pipa & WOOLEVER (1965) vermuteten degenerative Prozesse für das Ver- 
schwinden der Axonschlingen. Sie konnten mit dem Elektronenmikroskop 
allerdings keine verdächtigen Nervenfasern feststellen. Auch meine eigenen 
Beobachtungen führten zu einem negativen Ergebnis, obwohl die untersuchten 
Querschnitte in verschiedenen Ebenen des Konnektivs lagen. 
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Axonschlingen scheinen nicht häufig vorzukommen. Ich konnte sie nur in 
dem einen Stadium L3,,, feststellen. In den übrigen Gebieten des Konnektivs 
ändert sich während der Verkürzung nicht viel. Die Neurite divergieren in Form 
und Umfang noch mehr. Daraus resultiert eine grössere Mannigfaltigkeit. Die 
Gliaversorgung wird intensiviert (Abb. 21). Schwannzellkerne finden sich nun 
auch im Innern des Faserbereichs. Sie fallen durch ihren polymorphen Umriss auf. 

Vergleicht man die Gliaverhältnisse in der jungen Vorpuppe (V,) mit einem 
analogen Stadium von Galleria, so stellt man wenig Gemeinsames fest. Die Ent- 
wicklung dieses Zelltyps ist hier im Gegensatz zu Myrmica schon sehr viel weiter 
fortgeschritten. Jeder Neurit ist von einer separaten Hülle umgeben, die meist : 
sogar aus mehreren Einzelfortsätzen zusammengesetzt ist. Diese Ausläufer sind | 
nach Pipa & WOooLEvER Abkömmlinge von “giant neuroglial cells”. Schwann- - 
zellen kommen nach ihren Angaben bei Galleria nur in Gangliennähe vor. 

Die Cytoplasmastruktur der Gliazellen und Axone bleibt ähnlich wie der 
Bau des Faserbereichs bis zur Puppenhäutung ziemlich unverändert. Die Mito- 
chondrien vermehren sich nur schwach; etwas stärker das endoplasmatische 
Reticulum im Schwannzellplasma. Am letzten Vorpuppentag (V,) bietet sich etwa 
folgendes Bild (Abb. 21): das meist stark elektronendichte Grundplasma der 
Gliazellen enthält viel endoplasmatisches Reticulum mit teilweise erweiterten 
Zisternen nebst einer grossen Menge Mitochondrien. Der Axoninhalt ist im ` 
allgemeinen etwas weniger dicht. In der Nähe des Perineuriums liegen hie und da 
Golgi-Apparate und Vesikel (vgl. Abb. 19). Zahl und Verteilung der Mikrotubuli 
hat ım ganzen Faserbereich nicht geändert. 

An gewissen Stellen bestehen direkte Kontakte zwischen dem Cytoplasma | 
zweier benachbarter Axone (Abb. 20). Es handelt sich dabei um Lücken in den | 
gegenüberliegenden Membranen von verschiedener Weite. Es besteht keinerlei 
Achnlichkeit mit einer Synapse. Diese Erscheinung wurde in der Vorpuppe und 
in der Puppe beobachtet. Ob es Nervenfasern sind, die sich verzweigen oder | 
axo-axonische Kontaktstellen, müsste durch weitere Untersuchungen abgeklärt 
werden. Immerhin zeugt die Beschreibung eines soma-somatischen Kontaktes | 
ähnlicher Struktur zwischen Neuronperikaryen bei der Waldameise (LAMPARTER, 
1966) eher für die zweite Möglichkeit. Noch unerklärlicher sind Verbindungen 
zwischen Axoplasma und Schwannzellplasma. Eine Täuschung durch Artefakte 
ist ausgeschlossen; die beiden Membranen vereinigen sich deutlich am Rande 
der Kontaktstelle. 

Am ersten Puppentag (P,) hat sich die Struktur des Faserbereichs über- 
raschend verändert (Abb. 23). Das Schwannzellplasma ist stark angewachsen, 
wodurch grosse, axonfreie Bezirke entstanden sind. Die Zahl der Kerne hat 
indessen nicht zugenommen. Endoplasmatisches Reticulum und Mitochon- 
drien haben mit dieser Entwicklung nicht Schritt gehalten. Deshalb sind weite 
Gebiete praktisch frei von Organellen. An ihrer Stelle befinden sich Tausende | 
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von dichtgepackten Grana (wahrscheinlich Ribosomen). Grössere, extrazelluläre 
Räume, welche die Lage von degenerierten Axonen bezeichnen könnten (PIPA & 
WOOLEVER, 1965), stellte ich nicht fest. 

Die grosse Aehnlichkeit mit den Verhältnissen in der 414-stiindigen Puppe 
von Galleria ist auffallend. Auch hier sind weite, ununterbrochene Gliaräume 
charakteristisch. Wie uns die Gegenüberstellung in der Vorpuppe gezeigt hat, geht 
die Entwicklung jedoch von einer andern Grundstruktur aus: bei Myrmica 
ist eine Intensivierung des Gliawachstums notwendig, im anderen Fall genügt 
es, die Cytoplasmafortsätze zurückzuziehen. 

Im Laufe der Puppenzeit verschwinden die zusammenhängenden Schwann- 
zellbezirke sukzessive (Abb. 25). Ihre grosse Masse wird auf viele kleine Fortsätze 
verteilt. Die individuelle Gliaversorgung der Axone wird dadurch in kurzer Zeit 
verbessert. Ein weiterer Wachstumsschub in der älteren Puppe (P,,) führt zu 
einer noch intensiveren Durchdringung mit Cytoplasmaausläufern (Abb. 27, 28). 
Die Nervenfasern nehmen an Umfang zu, weichen darin jedoch immer stärker 
voneinander ab. Die grösseren unter ihnen haben in der Regel einen polymorphen 
Umriss. 

Der Aufbau des imaginalen Faserbereichs als Endergebnis der Entwicklung 
kann etwa folgendermassen beschrieben werden (Abb. 31, 32): Die kleinsten 
Axone sind fast durchwegs zu Gruppen zusammengefasst, welche über den ganzen 
Querschnitt verteilt sind. Die grössten Neurite liegen häufig auch beieinander, 
während mittelgrosse eine spezielle Anordnung vermissen lassen. Mit Ausnahme 
von wenigen Fasern sind alle einzeln von Schwann’schen Zellfortsätzen umgeben. 
Axone mit grossem Umfang werden oft sogar von mehrfachen Ausläufern umhüllt, 
eine Anordnung, die sehr an die Vorpuppe von Galleria erinnert. Die Gliahüllen 
können gelegentlich auch Einstülpungen ins Axoplasma ausbilden (Abb. 32). 

Die Feinstruktur der Neurite hat in der Puppe keine grossen Wandlungen 
durchgemacht. Einzig auffällige Tatsache ist die Vermehrung und das Wachstum. 
der Mitochondrien. Im imaginalen Konnektiv sind solche mit einem Durchmesser 
von 0,5u. keine Seltenheit. Bis zu den kleinsten mit 0,1 existieren alle Übergänge. 
In den grösseren Axonen liegen die Mitochondrien meistens peripher. Das Axo- 
plasma ist von Faser zu Faser unterschiedlich elektronendicht (Abb. 30). 

Die Veränderungen im Cytoplasma der Gliazellen laufen in der letzten Ent- 


_ wicklungsphase parallel zu denjenigen im Perineurium (Abb. 31, 32). Die Fort- 
sëtze nehmen rapid an Umfang ab; die Mehrzahl davon misst in der Imago 


noch 0,1 bis 0,21. Ihre Kerne sind polymorph. Mit Ausnahme einiger weniger 
Mitochondrien verlieren sie alle ihre Organellen. Damit im Zusammenhang 
stehen vielleicht auch folgende Beobachtungen (Abb. 30): Das Konnektiv eben 
geschlüpfter Tiere (Im,) enthält gelegentlich degenerierende Schwannzellen mit 
stark elektronendichtem Inhalt. Im Cytoplasma sind mehrere kleine und eine 
grosse, helle Vakuole eingeschlossen, deren Durchmesser 2,5 bis 3,01. beträgt. 
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Die Fortsätze werden zurückgezogen oder an Ort und Stelle abgebaut. Sie lassen 
Lücken übrig, die aber sehr rasch von anderem Gewebe aufgefüllt werden. Die 
Ursache und Bedeutung dieser Degenerationen ist unklar. 

Der im Gegensatz zur Larve viel differenziertere Aufbau des Axon- 
bereichs ist eine Parallelerscheinung für die weitaus komplexeren Muskel- und 
Sinnesleistungen der Imago. 


5. DIE TRACHEOLENVERSORGUNG 


Die Konnektive zwischen dem Meso- und Metathorakalganglion haben 
äusserlich an verschiedenen Stellen Kontakt mit grösseren und kleineren Tracheen ; 
(Abb. 31). Eine der wichtigsten hievon verläuft ventral quer zu den Konnektiven. 
JANET (1904) bezeichnete sie bei Myrmica als “Tronc trachéen transversal ventral”. 
Die untersuchten Abschnitte des Zentralnervensystems werden jedoch von keiner 
dieser Tracheen direkt versorgt. Sowohl lichtmikroskopisch als auch im elektronen- 
optischen Bild konnte ich keine ins Konnektiv eintretenden Tracheolen feststellen. 
Auch in dieser Beziehung unterscheidet sich Myrmica vom Schmetterling Galleria 
(Pipa & WOOLEVER, 1965). Die Sauerstoffversorgung wird in unserem Fall durch 
Tracheolen gewährleistet, die von den grossen Tracheen neben den Ganglien 
abzweigen, in diese eindringen und von dort längs durch die Konnektive verlaufen. 
Solche Strukturen beobachtet man in der Faserzone aller Stadien. Sie liegen meist 
im Zentrum eines Cytoplasmafortzatzes (Abb. 15). Wahrscheinlich handelt es 
sich hierbei um Ausläufer der Endotrachealzellen (LAMPARTER, 1966), deren 
Kerne in den Ganglien lokalisiert sind. Die Tracheolenversorgung ist im Laufe 
der Postembryogenese nur minimen Änderungen unterworfen. 


6. AXONZÄHLUNGEN WÄHREND DER POSTEMBRYOGENESE 


Um das dynamische Geschehen während der Entwicklung besser erfassen zu 
können, bestimmte ich an einigen Stadien die Anzahl der Nervenfasern. Dazu 
dienten wiederum die Konnektivquerschnitte zwischen dem zweiten und dritten 
Thoraxganglion. Pro Stadium wurden je zwei Konnektive berücksichtigt. Der 
Vergrösserungsfaktor betrug 7000. 

Die Neurite wurden in vier Klassen eingeteilt (A, B, C, und D); als Mass 
diente der grösste Axondurchmesser (vgl. Pipa & WOOLEVER, 1965). Die Klassen- 
grenzen lagen bei 1,004, 0,664 und 0,33u, d.h. die erste Klasse (A) enthielt 
Fasern, die 1,004 oder mehr massen, in der zweiten (B) hatten sie eine Dicke von 
1,00 bis 0,661 usw. Um bei schief getroffenen Axonen die grösseren Kategorien 
nicht zu bevorzugen, musste jede Faser, in welcher der kleinsie Durchmesser 
vom grössten um einen Faktor 2 oder mehr abwich, der nächsttieferen Klasse 
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zugeteilt werden. Schiefe Anschnitte erkennt man zudem sofort an der diffusen 
Struktur der Mikrotubuli. 

Das Konnektiv der Junglarve (L1) enthält knapp 1200 Neurite (Abb. 12). 
In der Larvalperiode bleibt die Zunahme mit 20% gering, steigt aber während 
der Metamorphose steil an. Die meisten Axone wurden im Stadium P, gezählt, 
das einen um 130% höheren Wert als die Junglarve aufweisc (fast 2700 Einheiten). 
In der späteren Puppenentwicklung geht die Faserzahl um etwa 13% zurück 
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ABB. 12. 


Die Anzahl der Axone im Konnektiv zwischen den Thorakalganglien 2 und 3 während der 
Postembryogenese. Die Nervenfasern sind in vier Grössenklassen eingeteilt. Die Zeitintervalle 
sind bis zum Stadium L3, und vom Stadium Imjung an verkürzt. 


und erreicht mit 2300 schon vom zehnten Puppentag an ein konstantes Mass. 

Die einzelnen Klassen zeigen keine Übereinstimmung mit der Kurve des 
Fasertotals (Abb. 12). Im kompakten Axongebiet der Junglarve ist erwartungs- 
gemäss die Grössenverteilung einheitlich: Der Kategorie der kleinsten Neurite 
mit ca. 88% (D) stehen nur etwa 12% Axone der Klasse C gegenüber. Noch 
grössere Fasern sind unter einem Prozent vertreten. Diese Proportionen bleiben 
während der Larvalentwicklung trotz des allgemeinen Zuwachses um 20 % konstant. 
Mit dem Metamorphosebeginn verändern sich jedoch die Anceile der einzelnen 
Klassen. Die Gruppe der kleinsten Axone (D) erreicht im Stadium V, zahlenmässig 
ein erstes Maximum, fällt in der Vorpuppe wieder ab und hat am zweiten Puppen- 
tag mit nur 54% ihre geringste relative Verbreitung. Ein zweiter Höhepunkt der 
Faseranzahl (mit knapp 1900) im Stadium P, verhilft ihr wiederum zu einem 
grösseren Anteil (70%). Bis zur Imago geht dieser Wert nur wenig zurück. Die 
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Faserklasse C weist zum Teil eine gegenläufige Entwicklung auf. Während der « 


Vorpuppe hat sie einen steilen Anstieg zu verzeichnen, nämlich von 12% auf 31% 


l 


am zweiten Puppentag (über 800 Einheiten). Einem vorübergehenden Rückgang 


auf etwa 18% (P,,) folgt ein zweites Maximum in der eben geschlüpften Imago 
(25%). Die nächstgrössere Kategorie (B) zeigt einen ganz ähnlichen Kurven- 
verlauf. Ihr Höhepunkt liegt wieder im P,-Stadium. Die gut 300 Axone machen 
13% des Fasertotals aus. Die weitere Entwicklung ist unregelmässig, ändert am 
Anteil jedoch wenig. Neurite mit einem Hauptdurchmesser von 1,0 u und mehr (A) 
erscheinen erst nach der Defäkation (Stadium V,). Ihre Anzahl nimmt nur lang- 
sam zu. Sie erreicht mit 3% am zehnten Puppentag den endgültigen Wert. 


7. DISKUSSION DER ELEKTRONENOPTISCHEN ERGEBNISSE 


Die elektronenmikroskopischen Untersuchungen anı Konnektiv sollten 
folgende Punkte klären helfen: 1. Die Art und Weise des Abbaus der larvalen 
Neurallamelle; 2. Die Bildungsorte der imaginalen Neurallamelle; 3. Das even- 
tuelle Vorhandensein von Axonschlingen oder degenerierenden Axonen; 4. Den 
Vermehrungsmodus der Nervenfasern; 5. Das für die Verkürzung des Konnektivs 
verantwortliche Gewebe. 


a. Die Neurallamelle 


Die Diskussion über den Ersatz der larvalen Neurallamelle hat eine längere 
Vorgeschichte. Am meisten umstritten war die Rolle, die Blutzellen dabei spielen. 
STEOPOE & DORNESCO (1935) beobachteten am Seidenspinner einschlusshaltige 
Hämocyten (“spheres de granules”), welche während der Metamorphose unter 
die Neurallamelle gelangen. Nach ihrer Ansicht handelt es sich um Energie- 
und Baustofflieferanten für das stark anwachsende Perineurium. Nach WIGGLES- 
WORTH (1956) sollen bei Rhodnius Blutzellen Material für die Bildung der ima- 
ginalen Basalmembran und der Muskelscheiden beisteuern. Die Neurallamelle 
ist nach seiner Auffassung zwar ein Produkt des Perineuriums, doch könnten 
Hämocyten als Mucopolysaccharidspender daran mitbeteiligt sein. Die neueren 
Publikationen auf diesem Gebiet, sämtliche an der Wachsmotte Galleria, nämlich 
diejenigen von ASHHURST & RICHARDS (1964 a, b, c), Pira (1967, 1969) und PIPA 
& WOOLEVER (1964, 1965), sind sich über den ganzen Fragenkomplex einig. Die 
licht- und elektronenoptischen Untersuchungen der letztgenannten Autoren 
beweisen den Phagocytencharakter der Blutzellen eindeutig: Hämocyten dringen 
in grosser Menge in die degenerierende larvale Neurallamelle ein. Diese enthält 
bei Galleria Kollagenfibrillen einer bestimmten Dicke und Periodizität. Die 
gleichen Fibrillen lassen sich nach einiger Zeit in den Blutzellen nachweisen. Dass 
dieser Hämocyteninhalt nicht etwa umgekehrt das Ausgangsmaterial für die 
imaginale Neurallamelle darstellt, beweist die Tatsache, dass die Phagocyten 
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verschwinden, bevor die Bildung der neuen Hülle einsetzt. Für das Perineurium 
als Entstehungsort der definitiven Lamelle sprechen seine spezifische Feinstruktur 
| und seine besonderen histochemischen Eigenschaften (AsHHURST & RICHARDS, 
1964 b, c). 

Bei Myrmica verläuft die Degeneration der larvalen Neurallamelle wesentlich 
unauffälliger. Das hängt in erster Linie mit der Feinheit dieser Hülle zusammen. 
Ihre Dicke beträgt nur etwa 10% derjenigen von Galleria. Fibrillen fehlen voll- 
ständig. Der allseitige enge Kontakt mit Fettkörpergewebe und anderen Organen 
macht wohl einen besseren Schutz überflüssig. Der enzymatische Abbau erfolgt 
| nach meiner Ansicht zunächst vom Hämocoel her. Die Folge davon ist ein 
allmähliches Ausfransen des peripheren Lamellenrandes. Erst kurz vor der 
vollständigen Elimination wirken vermutlich auch Abbaufermente vom Peri- 
neurium her (PIPA & WOOLEVER, 1965). Veränderungen an der Unterseite sowie 
die Ablösung der restlichen Neurallamelle als Ganzes sind Hinweise dafür. 
Vor allem fällt auf, dass Blutphagocyten in der Nachbarschaft des Konnektivs 
absolut fehlen. Es ist jedoch nicht ausgeschlossen, dass die weggeschwemmten 
Lamellenpartikel im Hämocoel von Blutzellen aufgenommen werden. Hämocyten 
könnten eventuell auch für die Bildung von Kollagenasen verantwortlich sein. 
Diese Möglichkeit wird von ASHHURST & RICHARDS (1964 c) diskutiert. 

Meine eigenen Beobachtungen über den Entstehungsort der imaginalen 
Neurallamelle stimmen mit den Ansichten der zitierten Autoren vollständig 
überein. Es ist nicht daran zu zweifeln, dass das Perineurium der hierfür verant- 
wortliche Zelltyp ist. Die erste Veränderung in seinem Cytoplasma besteht aus 
einer auffälligen Verdickung, Vakuolisierung und Glykogenansammlung (vgl. 
ASHHURST & RICHARDS, 1964 c; PIPA & WOOLEVER, 1965). Wahrscheinlich handelt 
es sich dabei um eine Form der Energiespeicherung. Unmittelbar nach der 
Elimination der larvalen Neurallamelle verändert sich die Feinstruktur des 
Perineuriums. Es erhält den Aspekt eines sezernierenden Gewebes: das endo-- 
plasmatische Reticulum ist gut ausgebildet, seine Zisternen sind häufig erweitert; 
Golgi-Apparate erlangen ihre grösste Verbreitung; ebenso gross ist die Zahl der 
Vesikel, deren Inhalt dieselbe Elektronendichte wie die Lamellenmatrix hat. 
Alle diese Strukturen verschwinden unmittelbar, nachdem die Hülle fertig- 
gestellt ist. Das Perineurium wird dünn und unscheinbar. Seine Funktion als 
Schutz- und Stützgewebe behält es jedoch bei. Die ausgedehnten Verzahnungen 
seiner Fortsätze sprechen für eine hohe mechanische Beanspruchbarkeit. Auch die 
| Neurallamelle ist dicker als vor der Metamorphose und enthält zusätzlich 
| Kollagenfibrillen. Eine stärkere Nervenscheide ist wohl deshalb notwendig, weil 
| die Ganglienkette in der Imago nicht mehr zwischen Fettkörper eingebettet ist, 
| sondern meist frei im Hämocoel liegt. 

Der Ersatz der larvalen Neurallamelle ist meines Wissens bisher in allen 
daraufhin untersuchten Insektenarten festgestellt worden. Diese Erscheinung 
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beruht wohl zum Teil auf den Bewegungen der Ganglien. Sie könnte aber auch 
ein Metamorphosegeschehen ohne direkten Zusammenhang mit diesen Verschie- 
bungen sein. Jedenfalls werden auch Ganglien davon betroffen, deren Grösse 
sich nicht wesentlich verändert, wie z. B. die Abdominalganglien A, bis A.. 


b. Das Schicksal der Nervenfasern 


Verschiedene Verfasser haben sich mit dem Schicksal der Neurite während 
der Konnektivverkürzung befasst. Während SCHWAGER (1971) und HEINERTZ 
(unpubl.) der Nachweis von Axonschlingen mit dem Lichtmikroskop gelang, 
untersuchten PIPA & WOOLEVER diese Frage auch elektronenoptisch. Sie beobach- 
teten lichtmikroskopisch zwar aufgewundene Tracheolen und Axonbündel; die 
ultrastrukturelle Untersuchung im Anschluss daran verlief jedoch negativ. Meine 
eigene Suche nach diesem Charakteristikum war einzig in einem Stadium, kurz 
nach dem Beginn der Neurometamorphose erfolgreich. Längs-, schief- und 
quergetroffene Nervenfasern im gleichen Konnektivquerschnitt, weitab vom 
nächsten Ganglion, zeigten genau das erwartete zweidimensionale Bild der 
Axonfalten. Zählungen von Neuriten in verschiedenen Ebenen desselben Konnek- 
tivs wichen um fast 10% voneinander ab, ein Hinweis, dass Nervenfasern infolge 
Schlingenbildung zum Teil doppelt berücksichtigt wurden. In späteren Stadien 
konnte ich Axonfalten nicht mehr feststellen. 

Weder bei Galleria noch in unserem Fall wurden je degenerierende Axone 
oder Axonteile beobachtet. PrpA & WOOLEVER fanden in der jungen Puppe zwar 
Gewebelücken, konnten aber nicht entscheiden, ob sie auf verschwundene Nerven- 
fasern zurückzuführen seien, oder nur erweiterte Interzellularspalten darstellten. 
Dass die gefalteten Neurite durch Degeneration eliminiert werden, ist nach meiner 
Ansicht aus verschiedenen Gründen unwahrscheinlich: Ein Axonstück kann nur 
dann vollständig aufgelöst werden, wenn kein Bedarf mehr dafür besteht. Dieser 
Fall könnte auftreten, wenn die Nervenfaser an der Schleifenbasis zusammen- 
wüchse und so den ausgeschalteten Abschnitt überflüssig machte. Die Annahme 
eines derartigen Vorganges ist jedoch spekulativ. Um eine Degeneration kann es 
sich aber nicht handeln, wenn die Axonschlingen sukzessive verkürzt werden; 
eine Degeneration führt stets zu einer vollständigen Auflösung des betreffenden 
Gewebes. Die bisherigen Resultate lassen tatsächlich vermuten, dass wir es mit 
einem wenig auffälligen, in kleinen Teilschritten ablaufenden Vorgang zu tun 
haben. Vielleicht findet gar kein Massenschwund statt. Die Tatsache, dass dickere 
Axone in der Vorpuppe häufiger werden, könnte ein Hinweis dafür sein. 

Möglicherweise ist auch eine auffällige Verkürzung der Axone auf das 
Neuropilem der Ganglien beschränkt, doch wurden die Vorgänge in dieser Region 
nicht untersucht. Das Verschwinden der Falten würde dann darauf beruhen, 
dass die Neurite langsam und ohne sichtbare Spuren ins Ganglion hereingezogen 
oder gar ins eigene Perikaryon aufgenommen würden. 
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Ein analoges Problem stellt sich für die Neurite in denjenigen Konnektiven, 
welche länger werden. Auch hier sind zwei Möglichkeiten denkbar. Sie stellen 
gewissermassen die Umkehrung der beiden obenerwähnten Hypothesen dar. 
Für diesen Fall formuliert müssten sie etwa lauten: 1. Die Axone werden gedehnt 
und verlieren vorerst an Umfang, was sie aber durch Massenzunahme wieder 
wettmachen; 2. Die Nervenfasern haben — einem Pflanzenspross vergleichbar — 
“intercalare Wachstumszonen”. 


c. Wachstum und Vermehrung der Nervenfasern 


Eine Gegenüberstellung des Fasertotals von Myrmica und Galleria zeigt 
eine gewisse Aehnlichkeit. Die gesamte Axonmenge wächst in beiden Fällen 
bis zur jungen Puppe an. Später geht sie wieder zurück, bei Myrmica um ca. 15% 
bei Galleria gar um 30%. PIPA & WOOLEVER deuteten die Zunahme als Resultat 
von Doppelzählungen infolge der Schleifenbildung. Der nachträgliche Rückgang 
wird dadurch plausibel. Meiner Ansicht nach ist jedoch ein Zusammenhang mit 
der Konnektivverkürzung zu verneinen. Axonschlingen konnten in Vorpuppen- 
und Puppenstadien nicht mehr nachgewiesen werden. Die Bedeutung des Faser- 
verlustes ist unverständlich. Möglicherweise werden gewisse larvale Nervenfasern 
im Laufe der Metamorphose sukzessive ersetzt, wodurch bestimmte Organe 
vorübergehend doppelt innerviert wären. Dagegen spricht allerdings die Tatsache, 
dass degenerierende Neurite nicht festgestellt werden konnten. Eine Klärung 
dieser Frage bleibt weiteren Untersuchungen vorbehalten. 

Auch ein Vergleich zwischen den Klassenanteilen der beiden Insekten lohnt 
sich. Am zutreffendsten ist wohl die Gegenüberstellung der 41/-stündigen Puppe 
von Galleria und der zweitägigen von Myrmica: abgesehen von der entwicklungs- 
mässigen Übereinstimmung ist in beiden Fällen die Verkürzung der Konnektive 
ganz oder doch nahezu beendet. Andere Fixpunkte sind die junge Vorpuppe und 
ein fortgeschrittenes Puppenstadium. Unsere beiden Vergleichsobjekte stehen 
in einem starken Gegensatz zueinander. Während bei Myrmica in der jungen 
Puppe die kleinsten Axone die geringste Verbreitung aufweisen, nehmen sie bei 
Galleria zur selben Zeit zahlenmässig enorm zu. PIPA & WOOLEVER vermuteten 
ein degeneratives Schwinden des Axoplasmas in Zusammenhang mit der Verkür- 
zung der Neurite: “The increase in the ration of smaller to larger axons may reflect 
a loss of axoplasm, an expected correlate of axon shortening”. Für unseren Fall 
kann ich diese Ansicht nicht bestätigen; bis zum zweiten Puppentag nehmen die 
grossen Fasern ja ständig zu. Eine mögliche Beziehung zur Verkürzung der 
Neurite wurde bereits aufgeführt. Zum Teil handelt es sich wohl auch um ein 
Dickenwachstum der Axone, d.h. die kleinsten Fasern nehmen prozentual 
zugunsten der mittleren und grösseren ab. Die neuerliche Verschiebung der Anteile 
nach dem P,-Stadium kann verschiedene Ursachen haben. Einerseits könnte 
die Bildung kleinster Axone wieder einsetzen. Andererseits ist möglich, dass die 
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während der Konnektivverkürzung teilweise passiv verdickten Neurite nun bis 
zum ursprünglichen Umfang schwinden. Dafür spricht die abrupte Umkehrung 
der Klassenanteile in der jungen Puppe, wo die Bewegungen der Ganglien end- 
gültig aufgehört haben. 


d. Die strukturellen Ursachen der Konnektivverkürzung 


Sehr ausführlich hat sich Pıpa mit den Ursachen der Konnektivverkürzung 
auseinandergesetzt. In seinen interessanten experimentellen Arbeiten (1967, 1969) 
kam er zum Schluss, dass Bewegungen der Glia dafür und somit auch für die 
Schlingenbildung der Axone verantwortlich seien. Diese Annahme stütze er mit 
elektronenoptischen Beobachtungen. Im Gegensatz zu Myrmica sind die Neurite 
von Galleria bereits in der jungen Vorpuppe von ein- oder mehrfachen Gliafort- 
sätzen umhüllt. Später ziehen sich diese Ausläufer zurück. Es entstehen Bündel 
“nackter” Axone. Dazwischen liegen weite, ununterbrochene Gliabezirke. Der 
Autor nahm an, dass diese Veränderungen den gesuchten Gliabewegungen 
entsprechen. 

Das Konnektiv der jungen Vorpuppe von Myrmica unterscheidet sich struk- 
turell grundsätzlich von dem des gleichaltrigen Schmetterlings. Die Axone liegen 
eng aneinander und geben nur hie und da etwas Raum frei für einen Gliafortsatz. 
Nach der Puppenhäutung hingegen stellt man eine überraschende Aehnlichkeit 
zwischen den beiden Arten fest. Die weite Ausdehnung des Schwannzellplasmas 
ist bei Myrmica jedoch nur teilweise die Folge von Cytoplasmabewegungen. In der 
Hauptsache beruht sie auf einer starken Vermehrung des gliösen Zellplasmas. 
Dennoch besteht kein Anlass, die experimentellen Ermittlungen von PIPA anzu- 
zweifeln. Ob die ultrastrukturellen Veränderungen indessen als Beweis gelten 
dürfen, ist fraglich. 

Eine letzte Frage gilt den Zellbestandteilen, die als kontraktile Elemente 
fungieren könnten. Aufgrund ihrer Struktur kommt den Mikrotubuli wohl die 
grösste Wahrscheinlichkeit zu. Während der ganzen Entwicklung sind sie im 
Schwannzellplasma weit verbreitet. Sie werden gewöhnlich als Teile eines elastischen 
Cytoskeletts aufgefasst. Eine derartige Aufgabe erfüllen sie beispielsweise in den 
Axonen. Daneben ist es ziemlich wahrscheinlich, dass sie kontraktile Eigenschaften 
besitzen und an Cytoplasmabewegungen beteiligt sind (FAWCETT, 1969). In diesem 
Zusammenhang ist auch die Feststellung von MCINTOSH, HELPER & VAN WIE 
(zit. in: AMBROSE & EASTY, 1970) interessant, dass während der Anaphase Brücken 
zwischen den Mikrotubuli der Kernspindel auftreten, ähnlich denjenigen im 
Muskel zwischen Aktin- und Myosinfilamenten. 

Schliesslich wäre zu prüfen, ob nicht auch das Perineurium aktiv an der 
Verkürzung der Konnektive beteiligt sein könnte. Sein gut ausgebildetes System 
von Mikrotubuli und die reichen Glykogenvorräte während der Vorpuppe 
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könnten darauf hindeuten. Pipa schliesst dieses Gewebe nicht von einer Mitwirkung 
aus. 


HI. ZUSAMMENFASSUNG 


a. Lichtoptische Ergebnisse 


Die äussere Morphologie der Entwicklungsstadien der Arbeiterinnen von 
Myrmica laevinodis Nyl. wird beschrieben. 

Das Bauchmark wächst im Ei stark positiv, während der Larvalperiode 
hingegen deutlich negativ allometrisch. Die erste, embryonale Entwicklungs- 
phase der Ganglienkette endet erst in Larven mittlerer Grösse. Die durch inäquale 
Mitosen entstehenden Abkömmlinge der Neuroblasten sind Ganglienmutter- 
zellen, die sich äqual weiter teilen. Das Perineurium wird von den Seitensträngen 
gebildet. 

Die Metamorphose des ZNS und vieler anderer Organe beginnt 4 Tage vor 
der Defäkation. In der Vorpuppe wandern die beiden ersten Abdominalganglien 
nach vorn und verschmelzen nacheinander mit dem Metathorakalganglion. 
Zusätzlich zeigen alle Thorakalganglien ein positiv allometrisches Wachstum, 
das auf Zellvermehrung beruht. Der bisher gleichmässige Abstand der Ganglien 
voneinander nimmt an gewissen Stellen zu, an anderen ab. 

Etwa 90% aller embryonalen Neuroblasten bleiben bis zur Metamorphose 
erhalten. Ihr Kernvolumen nimmt in der Larve um 100-150% zu, sinkt aber 
während der Metamorphose wieder sukzessive ab. Parallel zu diesem Rückgang 
teilen sich die Neuroblasten mehr und mehr äqual und werden schliesslich zu 
Ganglienzellen. Gleichzeitig wachsen die Kerne der übrigen Ganglienzellen heran. 


b. Elektronenoptische Ergebnisse. 


Die Postembryogenese des sich während der Metamorphose verkürzenden- 
Konnektivs zwischen Meso- und Metathorakalganglion wird beschrieben. 
Der Abbau der larvalen Neurallamelle erfolgt ohne unmittelbare Beteiligung 
von Blutphagocyten. Die imaginale Neurallamelle wird vom Perineurium gebildet. 
Nach ihrer Fertigstellung verliert dieses das Aussehen eines sezernierenden 
Gewebes und wird unscheinbar. Die imaginale Neurallamelle enthält Kollagen- 
fibrillen mit einer Makroperiode von 220 A. 

Ein Fall von Axonschlingen in dem sich verkürzenden Konnektiv wird 
beschrieben. Das Strecken dieser Schlaufen beruht nicht auf Degeneration dieser 
Abschnitte, sondern auf einer unauffälligen, in kleinen Teilschritten ablaufenden 
Reduktion der Axonlänge. 

Die Gesamtzahl der Axone wird von der frischgeschlüpften Larve bie zur 
jungen Puppe mehr als verdoppelt. Der Anteil der mittelgrossen Nervenfasern 
nimmt während der Metamorphose stark zu, geht aber in der Puppenperiode 
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wieder zurück. Verschiedene Möglichkeiten für diese Entwicklung werden disku- 
tiert. Weitere Erörterungen gelten der strukturellen Basis der Konnektiv- 
verkürzung. 


IV. SUMMARY 


a. Light microscopic results 


The external morphology of the developmental stages of the worker caste 
of Myrmica leavinodis Nyl. has been described. 

In the embryo the ventral nerve cord grows with positive allometry, during 
the larval period with clearly negative allometry. The first, embryonic phase of 
development lasts up to the half grown larva. The descendants of the neuroblasts, 
which are produced by inequal mitoses, are ganglion mother cells. Further on 
these divide equally. The perineurium is formed by the lateral strands. 

The metamorphosis of the CNS and of many other organs begins 4 days 
before the defecation. In the prepupa the first two abdominal ganglions move 
forward and fuse one after the other with the metathoracic ganglion. Additionally 
all thoracic ganglions show a positive allometric growth, which depends on cellular 
multiplication. The distance between the ganglions, which was uniform until now, 
increases in certain places and decreases in others. 

About 90% of allembryonic neuroblasts are preserved until metamorphosis. 
In the larva their nuclear volume increases by 100% -150%. During metamorphosis 
it decreases again gradually and the neuroblasts divide more and more equally. 
Finally they become ganglion cells. At the same time the nuclei of the remaining 
ganglion cells get larger. 


b. Electron microscopic results 


The postembryonic development of the connective between meso- and meta- 
thoracic ganglion, shortening during metamorphosis, has been described. 

The larval neural lamella degenerates without direct participation of blood 
phagocytes. The imaginal neural lamella is formed by the perineurium. After its 
completion the latter does no longer look like a secreting tissue and gets insig- 
nificant. The imaginal neural lamella contains collagen fibrils with a main periodi- 
city of 220 A. 

One case of axon loops in the shortening connective has been described. 
The straightening of these loops does not depend on a degeneration of these 
parts, but on a gradual reduction of the axon length. 

From the newly hatched larva up to the young pupa the total number of 
axons increases more than twofold. Median sized nerve fibres are multiplied 
enormously during metamorphosis, but are reduced again during the pupal 
period. Various causes, which may be responsible for this development, are 
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discussed. Further discussions concern the structural basis of the shortening of the 
connective. 


V. RÉSUMÉ 


a. Microscopie à lumière 


On a décrit la morphologie extérieure des stades du développement des 
ouvrières de Myrmica laevinodis Nyl. 

La chaîne nerveuse montre un agrandissement allométrique fortement 
positif dans l’embryon; pendant la période larvaire, l’allométrie est nettement 
négative. Le développement embryonnaire de la chaîne nerveuse ne se termine 
que dans les larves d’äge moyen. Les descendants des neuroblastes sont des 
« Ganglienmutterzellen » et résultent de mitoses inégales. Ils se divisent ensuite 
en deux moitiés égales. Le périneurium est formé par les cordes latérales. 

La métamorphose du SNC et de beaucoup d’autres organes commence 
4 jours avant la défécation. Dans la préchrysalide les deux premiers des ganglions 
abdominaux se déplacent en avant et fusionnent l’un après l’autre avec le ganglion 
métathoracique. Tous les ganglions thoraciques montrent un agrandissement 
allométrique positif, qui dépend d’une multiplication cellulaire. La distance entre 
les ganglions — égale jusqu’à présent — augmente dans certaines régions et 
diminue dans des autres. 

Environ 90% de tous les neuroblastes embryonnaires persistent jusqu’à la 
métamorphose. Dans la larve leur volume nucléaire augmente de 100%-150%. 
Celui-ci diminue de nouveau pendant la métamorphose, et les neuroblastes se 
divisent de plus en plus en moitiés égales. Finalement, ils deviennent des cellules 
ganglionnaires. En même temps les noyaux des cellules ganglionnaires restantes 
se développent. 


b. Microscopie électronique 


On a décrit le développement postembryonnaire du connectif entre les 
ganglions meso- et métathoraciques raccourcissant pendant la métamorphose. 

La lamelle neurale larvale dégénère sans participation directe de phagocytes 
sanguins. La lamelle neurale imaginale est formée par le périneurium. Après 
son achèvement, ce dernier perd l’air d’un tissu sécrétant et devient simple. La 
lamelle imaginale contient des fibrilles de collagène avec une périodicité principale 
de 220 À. 

On a décrit un cas d’axons tordus au cours du raccourcissement du connectif. 
L'extension de ces boucles ne dépend pas d’une dégénération de ces parties, mais 
d’une réduction graduelle et peu apparente de la longueur des axons. 

De la larve justement sortie de l’œuf jusqu’à la jeune chrysalide le nombre 
total des axons est multiplié de plus de 100%. La part des fibres moyennes aug- 
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mente beaucoup pendant la métamorphose, mais est de nouveau réduite au cours 
du stade de la chrysalide. Plusieures possibilités de ce développement sont discutées. 
D'autres discussions sont consacrées à la base structurelle du raccourcissement 
des connectifs. 
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